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1 ВВЕДЕНИЕ 


Синэкологическая структура животного населения почв!), повидимому, обус- 
ловливается не только географическими H биологическими факторами почво- 
образования, но также и возрастом почв. Другими словами можно предположить, 
что экологические составные элементы животного населения возникают раз- 
новременно и являются в совокупности результатом всего длительного периода 
развития данного типа почвы в ходе сукцессионных процессов. 

Еще в 1890 году основоположник научного почвоведения В. В: ДОКУЧАЕВ 
(1949) обращал внимание на необходимость специального изучения влияния 


1) Понятие эживотное население« употребляется в TOM же смысле, как его определял 
В. А. ДОГЕЛЬ (1924) и означает всю совокупность животных в данном биотопе с учетом 
их обилия. Этот термин отличается от термина фауна так же, как термины растительность 
и флора. 
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фактора времени Ha почву. Этому вопросу было уделено достаточно много места в 
исследованиях по начальным стадиям почвообразования (АКИМЦЕВ, 1932; 
ВИЛЬЯМС, 1949: ГЛОЗОВСКАЯ, 1950—1958; ТУРГУЛЯН, 1959). Обширный 
раздел посвящен ему и в сводке Г. ИЕННИ (1948). 

Особенно большое значение имеют в этом отношенни работы академика 
Б. Б. ПОЛЫНОВА и его сотрудников, дополненные интереснейшими исследо- 
ваниями Н. А. КРАСИЛЬНИКОВА по микрофлоре выветривающихся вулкани- 
ческих пород Армении (АССИНГ, 1949; ЗАХАРОВ и СЕРЕБРЯКОВ, 1949; 
КРАСИЛЬНИКОВ, 1949,2, б, в; ПОЛЫНОВ, 1956, a, в; ЯРИЛОВА, 1947). Общие 
выводы из этих исследований сводятся-к следующему. Процессы физического, 
химического и биологического выветривания в современную эпоху всюду 
начинаются и идут одновременно. Образование почв не мыслимо без участия 
микроорганизмов и растений, а результат их деятельности чаето опережает 
эффект физического и химического выветривания. Деятельность сукцессионно 
примитивных биоценозов находится под жестким контролем микроклимати- 
ческих и гидрологических условий. В то же время мы встречаемся с указанием 
Б. Б. ПОЛЫНОВА (1956-а) на то. что по его мнению деятельность животных 
сказывается заметным образом лишь после освоения субстрата сосудистыми 
растениями. 

Таким образом, в области физики, химпи и микробиологии почв накоплен 
уже большой материал по возрастным изменениям почвы и по роли растений в 
ее развитии. 

По отношению к почвенной зоологии упрек В. В. ДОКУЧАЕВА (1949-а) в 
недостаточном вниманни к изучению фактора возраста почвы в значительной 
мере остается в силе. Между тем, мы уже располагаем весьма красноречивыми 
данными о фауне почв, находяшихся на первых стадиях развития (FALGER, 
1922—1923: GELLERT, 1956: Heınıs. 1936—1937; Ковтема. 1943: MUEHLBERGER, 
1957: Rına. 1954: ЗРАЖЕВСКИЙ, 1956: СТЕБАЕВ, 1958). Указанные работы 
свидетельствуют 0б обилии животной жизни в примитивных почвах, о наличии 
в них специфичных форм, о морфоэкологическом своеобразии обитателей этих 
почв и об активной роли беспозвоночных в процессе возникновения п даль- 
нейшего становления почвы. Уникальное двадцатисемилетнее исследование 
ХЕЙНИСА (Hers, 1936—1937), говорит в пользу того, что развитие животного 
населения на выходах горных пород идет путем постоянно направленного 
усложнения. В то же время КУБИЕНОЙ (Ковтеха, 1943), показано, что оно 
проходит через ясно отграниченные стадии. Есть основания думать, что изу- 
чение изменения животного населения в ходе сукцессионного развития почв, 
может вскрыть некоторые аспекты геологической исторни почвенной фауны 
(СТЕБАЕВ, 1958). 

Минусом большинства названных работ является то, что они принимают во 
внимание разные группы животных, а не животное население в целом. В боль- 
шинстве случаев дается зоологический анализ лишь нескольких, преимущеет- 
венно самых ранних стадий почвообразования. Сравнение с окружающими 
развитыми почвами недостаточно полно, а исследованные разности не образуют 
единого ландшафтно-генетического ряда, в понимании Б. Б. ПОЛЫНОВА. Bee 
это в определенной мере затрудняет сопоставление и трактовку полученных 
разными авторами данных в плане выяснения вопроса о взаимосвязи между 
возрастом почвы и специфическими чертами ее животного населения. 

Исходя из всего сказанного, в настоящей работе нами была поставлена цель — 
изучить животное население почв в полном сукцессионном ландшафтно-генети- 
ческом ряду от обнаженных скал до аккумулятивных болотных почв в ольховом 
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лесу, имея в виду микроартропод и представителей почвенной «мезофауны» (по 
классификации ГИЛЯРОВА, 1941). 

Работа выполнялась в лаборатории проф. М. С. ГИЛЯРОВА, которому поль- 
зуюсь случаем принести свою глубокую благодарноеть за постоянное внимание 
к моей работе. Полевые наблюдения проводились в Ильменеком Государетвен- 
ном заповеднике на Биологической станции Уральского филиала АН СССР, 
руководство и коллектив которых автор сердечно благодарит за постоянную 
помощь в работе. Особую благодарность за постоянную поддержку в ходе 
полевых работ, автор выражает Н. В. ТИМОФЕЕВУ-РЕССОВСКОМУ. 

Помощью в определении животных мы обязаны О. И. ГОРЛОВОЙ, А.Р. 
ГРИНБЕРГСУ, Е. М. ЗАХВАТКИНОЙ, Н. П. КРИВОШЕИНОЙ, А. Б. 
an Т. С. ПЕРЕЛЬ, С. К. СТЕБАЕВОЙ, Н. М. ЧЕРНОВОЙ, И. X. ШАРО- 
ВОЙ. 

В Московском Государственном университете произведены определения 
растений (кафедра биогеографии) и микробиологические исследования, выпол- 
ненные Н. П. РАСЬКОВОЙ (кафедра биологии почв). 


2 ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКИЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 


Ильменский Государственный заповедник находится к северу от г. Миасс в зоне меридиона- 
нальных интрузий кислых гранитов и щелочных пегматитовых пород восточного подножия 
Южного Урала. Исследованная территория расположена на окраине гирлянды высоких 
предгорий. относительная высота которых едва превышает 300 м. (КРАШЕНИННИКОВ. 
1951). Стационарный участок на С-В берегу оз. Б. Мпассово (урочище Липовая Курья). 
Высокие осевые хребты Южного Урала заслоняют этот район от влажных западных ветров 
п ставят его в зависимость от сибирских континентальных воздушных масе. Зима холодная. 
Вегетационный период с конца апреля до середины сентября. Заморозки не отмечены только 
в июле. Температура летних месяцев от 10.6° до 18.1°. Летний макеимум- в июле (+ 22,19), 
Лето относительно сухое. Ha май-сентябрь приходится 302.7 мм осадков. В заповеднике 
всюду преобладают сосновые леса светлого строя. 

Из сказанного следует. что литофильная растительность и обитающие на скалах бес- 
позвоночные летом интенсивно освещаются солпцем и постоянно испытывают высокие тем- 
пературы и дефицит влаги. 


3 ПОЧВЕННО-РАСТИТЕЛЬНЫЙ ПОКРОВ СКАЛ II ДРУГИХ СОПУТСТ- 
ВУЮЩИХ ЕМУ ЭЛЕМЕНТАРНЫХ ЛАНДШАФТОВ 


Б. Б. ПОЛЫНОВ (1956), проводя исследования в Ильменеком заповеднике, 
предложил схему стадиального развития почвенно-растительного покрова на 
скалах. С некоторыми дополнениями с нашей стороны она представлена Ha рис. 1 


І. Стадия накипных лишайников (Rhizocarpon sp. и др.), разрастающихся после 
поселения водорослей. Лишайники покрывают сплошь все, в TOM числе и вертикальные, 
поверхности скал (рис. 5). 

Il. Стадия листоватых лишайников, сменяющих накипные [Parmelia centriphuga 
(L.) Асн. е примесью Р. physodes (L.) Асн.]. На первой ступени ( Па) этой стадии появляются 
отдельные круговины Р. centriphuga (рис. 5). На второй ступени (IIs) образуются сплошные 
коврики слоевищ толщиной до 8 мм. (рис. 6). 

ПІ. Стадия литофильных мхов [Hedwigia ciliata (WEB.)] также разделена на три сту- 
пени: тонких и мощных ковриков H. ciliata (Iia, ПИТЬ) (рис. 2. рис. 7). Сюда же следует 
относить маломощные ковры Pleurozium schreberi (Wırro.) (IIc), встречающиеся на скалах 
северной экспозиция. Ten net ; 

ГУ. Стадия гипновых мхов и.корневищжєхраетений. Сюда мы относим: мощные 
ковры Pleurozium schreberi и Dieranum undulatum PERN ua скалах северной экспозиций (ІУ а 
рис. 8). Ковры этих мхов с примесью Polytrichum piliferum SCHREB., на которых поселяются 
корневищные Fragaria vesca L., Vaccinium vitis idaea L. п Rubus saxatilis L. (IV B, рис. 9). 

У. Стадия гипновых мхов и некорневпщных растений (Libanotis condensata 
Fisca., Calamagrostis uralensis LITW. и отдельные экземпляры сосен), а также Rubus idaeus L. 
(V, рис. 3). 
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Рис, 1. (Стадии развития почвенпо-растительпого покрова па екалах, Уелониып обозначения. 


Abb. 1. Stadien der Entwicklung der Pflanzendeeke auf Felsen, 
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П. Стадия отдельных круговин (Па) п ковриков (Пв) листоватых лишайников. 
Stadium einzelner Blattflechtenkolonien ( Па) und Blattflechtenrasen. 


ПІ. Стадия тонких (Па) и мощных (ПІв) ковров литофильных мхов. 
Stadium der feinen (IIa) und der mächtigen (IIIb) Rasen von lithophilen Moosen. 


ГУ. Стадия гипновых мхов и корневищных растений. 
Stadium der Hypnum-Moose und Wurzelstockptlanzen. 


У. Стадия гипновых мхов. некорневищных растений и разрушения скального субстрата. 
Stadium der Hypnum-Moose und wurzelstocklosen Pflanzen und der Zerstörung des Felsen- 
substrates. 

VI. Рыхло-элювиальные лесные почвы на разрушенных скалах. 
Lockere elluviale Waldböden auf zerstörten Felsen. 


Начальные стадии полнее выражены на скалах южной. а конечные на скалах северной 
экепозиции. Так. в последнем случае первые ступени второй и третьей стадии не выражены 

Благодаря тонкому физическому и химическому механизму, описанному 
Б. Б. ПОЛЫНОВЫМ (1956), в центре отдельных круговин Parmelia centriphuga 
образуются небольшие выщербленноети скального субстрата. В них обнаружи- 
ваются скопления отдельных мелких зерен мелкозема. Под ковриками лишайни- 
ков (Пв) эти выщербленности, имеющие в глубину 1—1,5 мм, соединяются. 
Мелкозем образует местами сплошной слой,. достигающий в толщину иногда 
3—1 мм. В начале освоения субетрата Hedwigia ciliata — его ризопды прикреп- 
лены к горной породе. В мощных ковриках (IIB) этот мох растет на скоплениях 
мелкозема и детрита толщиной до З см. Мелкозем целиком заполняет пологие- 
чашеобразные углубления скального субетрата, имеющие глубину до 1—1,5 ем 
и располагающиеся в центре дерновинок мха. Под гипновыми мхами и корне- 
вищными растениями (ТУ также-не происходит заметного разрушения скаль- 
ного субстрата, но накапливается мощный слой (до 5 ем) торфянистых раститель- 
ных остатков и грубого гумуса (рис. 8.). Интенсивное разрушение горной породы 
наступает лишь одновременно с поселением некорневищных растений (У). Мощ- 
ность тонко-гумусного слоя достигает 6—7 ем. Под ним лежит местами слой 
выщелоченного минерального рухляка (мощность 1—4 см). Наконец, на контакте 
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с плотной породой обнаруживаегся тонкий иллювиальный гумусный слой. Общая 
мощность почвы колеблется от 5 до 15, а местами 20 см. 

Описанные типы наскального почвенно-растительного покрова могут рассматриваться 
как серия миниатюрных элементарных ландшафтов. Так как каждый из них занимает 
площадь всего лишь от нескольких квадратных дециметров до нескольких квадратных метров, 
то будет правильнее именовать их не фациями, а микрофациями?). Отличительной чертой 
этих молодых микрофаций является их диффузность, а также тенденция к постепенному 
слиянию отдельных пятен. От одной микрофации к другой мощность пленочных почв на- 
растает. но достаточный вертикальный градиент условий существования беспозвоночных 
устанавливается лишь на последней стадии пх развития (V). Только здесь появляются стации 
переживания п возможность вертикальных миграций. Однако. почва делается плотной, а 
полости внутри нее мелкими, что затрудняет нерелаи жение животных. Закономерно меня- 
ются и температурные условия. Под ковриками лишайников температура днем достигает по 
нашим измерениям — 40° и на 8—10° выше, чем в развитой почве у подножия скал. Под 
Hedwigia ciliata (ПІ в) она выше. чем в развитой почве, всего на 2—3°. а в наскальных почвах 
последней стадии развития (V) не отличается от таковой в развитых. То же относится и к 
влажности. Под лишайниками она приблизительно в пять раз выше. чем в развитых поч- 
вах. на третьей стадии только в два раза, а на пятой даже выше. чем в развитых. 

Существенно. что вплоть до середины третьей стадии заметным. но совершенно необыч- 
н ым для почвообитающих животных экологическим фактором является свет. Так, лишайники 
по нашим измерениям пропускают около 9% рассеянного солнечного света. Условия питания 
детритофагов п хищников. а вслед за ними и фитофагов также делаются все более разно- 
образными. 

Таким образом, в ходе развития наскальных почв условия жизни почвооби- 
тающих животных делаются из экстремных и колеблющихся все более благопри- 
ятными и постоянными. 

Ряд наблюдений свидетельствует, что более развитые фацип постепенно вы- 
тесняют менее развитые. Так постоянно можно наблюдать отмирание накипных 
лишайников под слоевищами листоватых. На рис. 2 и фотографии 2 можно видеть, 
как обосновавшаяся в центре каменной глыбы дернина Hedwigia ciliata оттес- 
нила к краям камня листоватые и накипные лишайники. По рис. 3 и фотографии 5 
можно судить о постепенном вытеснении к краям скальной глыбы гипновыми 
мхамп, литофильного Н. ciliata и листоватых лищайников. Этот процесс не 
является автономным, а зависит от окружающего биоценоза. На фотографии 2 
можно видеть. насколько Н. eiliata в отличие от лишайников способетвует HAKO- 
плению древесного опада. Опад иногда накапливается и без участия мхов, что 
приводит к независимому от литофильной растительности образованию пленоч- 
ных почв. В целом же вопрос о механизме взаимодействия литофильных ACCOUN- 
аций растений представляется весьма сложным и заслуживает специального 
изучения. Поэтому описанные микрофацип можно считать стадпями одного 
процесса лишь условно. 

Гранитные скалы имеют форму уступчатых пирамид. Микрофации с лишайни- 
ками и Н. ciliata располагаются чаще на вершинах этих пирамид, а наиболее 
развитые микрофации — на нижних уступах (рис. 4 — 10.). У подножия скал 
располагаются мелкопрофильные, бедные гумусом разности бурых горно-лесных 
почв. На них развит низкобонитетный бор-зеленомошник. Эта фация условно 
обозначается нами индексом УТ (рис. 10.). Склоны скалистых гряд заняты 
периодически влажными травяннето-папоротниковыми сосняками с моховым 
покровом. Под ними развиты типичные бурые лесные почвы среднего механи- 
ческого состава (VII). Нижние части склонов часто переходят в ложбины стока, 
поросшие в верхней части влажным травянистым березово-сосновым лесом © 


2) Следуя Н. А. СОЛНЦЕВУ (1949), мы понимаем под фацией такой участок территории, 
на котором сохраняется однородный почвенно-растительный покров и водно-климатический 
режим и который располагается в однородных геолого-геоморфологических условиях. 
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ложбин заняты мощными аккумулятивными лугово-черноземными почвами под 
сочной и высокой разнотравно-злаковой растительностью (IX). В конце ложбин 
мы находим весьма сырые заросли ольхи на торфянистых аллювиально-болотных 
почвах со следами оглеения (X). Тесная генетическая связь серии фаций на 
рыхлых продуктах выветривания и скальных микрофаций была отмечена 


Рие. 2, 3. Ассоциации лишайников п мхов на камнях [Масштаб 1: 40]. 
Abb. 2 und 3. Flechten- und Moosassoziationen auf Steinen [Maßstab 1: 40]. 


Унловысе обозначения. Bezeichnungen: 
Свободная поверхность 56 X 
7 камня. H ж Мох. Moos. Polytrichum 
Freie Steinoberfläche. piliferum. 
Накипные лишайники. V \/ | Кустистые лишайники. 
2 Krustenflechten. 7 


Strauchflechten 
М 


( Phizoearpon ѕр.). (Cladonia sylvatica ебе.) 


( м 7) Листоватые лишайники. 8 
H wf wë паа iph А Мох. Moos. Pleurozium 
armena centirıphuga). Schreberi. 


Mox. Moos. Tortula sp. 


Mox. Moos. 
undulatum. 


Dieranum 


Мох. Moos. Hedwigia ciliata. 


Б.Б. ПОЛЫНОВЫМ. Он писал: «Картина формирования таких (развитых, 
И. С.) почв становится весьма наглядной, CCIH проследить внимательно всю 
местность, начиная от выхода скалиетых обнажений.и кончая зароешими травой 
и лесом склонами=е этими-почвами Мы убеждаемея--яеғда;= что формирование 
таких профилей происходит, главным образом за Crer ибгребения щебня мелко- 
земистым материалом, снесенным с поверхности скал...» (ПОЛЫНОВ, 1956, 
стр. 398). Вероятно, на участках, ныне расчлененных ложбинами, некогда под- 
нимались склоны с типичными бурыми почвами. Еще раньше на их месте воз- 
вышались скалы, покрытые, а затем разрушенные литофильной растительностью 
при содействии атмосферных факторов. Таким образом, весь описанный ряд 
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Рис. 4. Участок скал северной экспозиции. 
Abb. 4. Nördliche Exposition der Felsen. 


Рис. 5. Обрастание гранита накипными лишайниками (1) и круговинами Parmelia centriphuga 
(Па). В центре тонкий коврик мха Hedwigia ciliata, задерживающий древесный опад. 
Abb. 5. Die Bewachsung des Granits von Krustenflechten (I) und von Parmelia centriphuga (Па). 
In der Mitte ein dünner Moosrasen (Hedwigia ciliata), der das Fallaub festhält. 


Рис. 6. Коврик Parmelia centriphuga (Ив), образованный за счет слияния отдельных круговин 
этого лишайника (Па). 
Abb. 6. Parmelia centriphuga-Rasen (Ilb), der durch „Zusammenfließen’ von einzelnen Flechten- 
kolonien [,.Flechtenpflastern’‘] entstanden ist (Па). 


Рис. 7. Мощные коврики Hedwigia ciliata (IIIB) п Parmelia centriphuga. (Ив). Сосудистые 
растения по трещине. 

Abb. 7. Dichte Polster von Hedwigia ciliata (IIIb) und von Parmelia ceniriphuga (IIb). Im 
Spalt — Gefäßpflanzen. 


Рис. 8. Ковер гипновых мхов на скале северной экспозиции (Ile). По краю камня видны 
листоватые лишайники. 


Abb. 8. Teppich von Hypnum-Moosen auf dem Felsen der nördlichen Exposition (111с). Am Fel- 
senrand sind Blattflechten zu sehen. 


Рис. 9. Гипновые мхи с корневищными растениями (ТҮ в). Ha вскрытом участке виден почти 
неразрушенный скальный субстрат. 


Abb. 9. Hypnum-Moose mit Wurzelstockpflanzen (IV b). Auf dem entblößten Abschnitt ist fast 
unzerstörtes Felsensubstrat zu sehen. 
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почвами, переходными от лесных к лугово-черноземным (VIII). Нижние части 
микрофаций и фаций, вероятно, является пространственным выражением времен- 
ной эволюции ландшафта и его почв, а вместе с тем п их животного населения. 


4 МЕТОДИКА СБОРА И ОБРАБОТКИ МАТЕРИАЛА. 


Bee исследовавшиеся участки располагаются на одной линии, протяженностью 
1,5 км (рие. 10). На этих участках в почве и в подетилочномоховом ярусе нами 
учитывались клещи (Acari) и ногохвоетки (Collembola), объединяемые нами в 
группу микроартропод. Bee остальные почвообитающие беспозвоночные, вклю- 
чая Enchytraeidae. Lumbricidae, Myriopoda, личинок и взрослые фазы крылатых 
насекомых (Insecta-Pterygota), условно объединены в группу «мезофауна» (в 
понимании ГИЛЯРОВА, 1941). 


Для учета мезрофауны использовалась послойная ручная разборка почвы (ГИЛЯРОВ 
1941) до максимальной глубины ~ 30 ем с помощью налобной 2.5 кратной лупы. В развитых 
почвах размеры учетных площадок были 50 см х 50 см, т. е. 0,25 м, а их количество в каждой 
фации колебалоесь от 6 до 9. Как известно, в лесных почвах даже 6—7 площадок по 1/8 м? 
обеспечивают репрезентативпость не менее 90% (Бертон, Baton, Lossa, 1952). В наскаль- 
ных микрофациях. благодаря их малой площади, приходилось брать площадки в 5—10 am?, 
с тем, однако, чтобы суммарная их площадь была не менее 0,5 м2. В последствии все получен- 
ные цифры пересчитывались на площадь в 1 MŽ, 

Учет микроартропод проводился в период с наиболее стабильной погодой (июнь-июль). 
В таблицах приведены данные только за 1959 год. Пробы почвы брались специальным 
буром плошадью 1 дм?. С поверхности скал мелкозем удалялея мягкой кистью. Толщина 
монолита зависела от мощности почвы и подетилки. но не превышала 8.5 ем. в каждой 
фации одновременно бралось 6. а в случае маломощных наскальных почв — 12 повторностей. 
что вполне обеспечивало 35—90-процентную достоверность (Ср. Gistx, 1944; Влгосн, DUDICH, 
Гокзл. 1952). Суммарный объем всех проб из одной фации не менее 1,5 дм, но и не более 
5.5 дм2. Каждая повторность в отдельности в течение 72 часов обрабатывалась на обычных 
электрических термоэклекторах. При интерпретации средних данных учитывалась ветре- 
чаемость видов во всех повторностях. Для получения сравнимых данных окончательные 
результаты пересчитывались на объем субстрата. равный 1 дм. 

Мы сознательно отказались от поелойного учета микроартропод, так как наблюдения 
при разных погодных условиях показали. что все они постоянно перемещаются по всему 
миниатюрному вертлкальному профилю наскальных микрофаций — от зоны контакта почвы 
с горной породой до верхней части дернин мха. Данные учето в микроатропод с помощью 
эксгдустера использовались для уточнения выводов, полученных на основании анализа 
эклекторных проб. 3 

Нам не удалось определить все группы беспозвоночных с точностью до вида. Однако, 
проемотр материалов по клещам и некоторым другим группам компетентными специалистами 
показал. что в большинстве случаев роды представлены во всех пробах преимущественно. 
а иногда исключительно. одним видом. В связи в этим данные, например, по ногохвосткам 
и панцирным клещам оказываются вполне сравнимыми. Однако, систематическое разно- 
образие в одном случае означает количество видов. а в другом, количество родов и т. д. 
Таким образом. эти данные по отдельным группам формально не поддаются объединению в 
показатель общего систематического разнообразия. 

Для экологической характеристики населения ногохвосток, панцирных клещей и пред- 
ставителей т. н. »мезофауны« мы широко использовали представление о жизненных формах. 
именуемых также морфо-экологическими комплексами видов. Роль каждого из комплексов 
оценивалась по суммарному удельному обилию входящих в него видов от общего обилия 
животных данной систематической группы в каждой фацпи. Именно морфоэколого-адап- 
тивные особенности. общие для целой группы подчас систематически далеких видов. являются 
наиболее чутким реагентом на изменение условий среды. Веледетвие биотопического викари- 
рования разных видов одного морфоэкологического комплекса увеличивается количество 
общих признако в сообществ даже далеких друг от друга. В то же время обширный” зооло- 
гический материал приобретает вполне обозримую лаконичность. 

В основу примененной классификации жизненных фори положены представления, 
сформулированные Krausse, 1928; Т. Г. ГРИГОРЬЕВОЙ. 1950; Gisin, 1954; BOCKE- 
мбнг, 1956; Кима, 1956. Названные авторы разделяют микроартропод на группы, главным 
образом, по комплексу признаков, являющихся адаптациями к обитанию на разных глуби- 
нах. В этом отношении мы разделяли ногохвосток на поверхностный морфоэкологический 
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Рис. 10. Микроландшафтный профиль исследованного участка. 
Abb. 10. Profil der untersuchten Kleinlandschaft. 


комплекс (эпиэдафон иностранных авторов). подетилочный комплекс (или верхний геми- 
эдафон). подетилочно-почвенный (нижний гемиэдафон ), верхне-почвенный (верхний эуэдафон) 
и нижнепочвенный (нижний эуздафон). Привеленное разделение оказывается в основном 
применимым и к остальным группам почвообитающих беспозвоночных. У орибатид. равно 
как и у макроартропод два последних комплекса пока разделить не удалось. У Lumbricidae 
выделяются только подетилочно-почвенный п глубоко-почвенный комплекс. Не панцырных 
клещей. и то только некоторые виды. можно разделить лишь на подстилочных и почвенных. 
Подробная морфоэкологическая характеристика жизненпых форм дается в описаниях 
сообществ. 


5 ЖИВОТНОЕ НАСЕЛЕНИЕ ПРИМИТИВНЫХ ПОЧВ НА СКАЛАХ 


5.1. Общаля xapakrepnenka 


Сукцесепонное развитие населения беспозвоночных наскального почвенно- 
растительного покрова идет с большой скоростью. Оно как бы опережает раз- 
витие самих почв. Еще до разрушения скал население примитивных почв (V) 
достигает уровня, близкого к таковому в наиболее развитых почвах на рыхлых 
продуктах выветривания (ҮП, IX). Это особенно заметно по соотношению обилия 
микроартропод и мезрофауны. (Табл. 1—5). 

В связи с улучшением условий существования систематическое разнообразие 
почвообитающих беспозвоночных неуклонно увеличивается. Особенно быстро 
этот процесе происходит у панцырных клещей (Oribatei), несколько медленнее 
у ногохвосток (Collembola) и, наконец, у олигохет п макроартропод («мезофауна») 
(табл. 1—4). 

Обилие беспозвоночных меняется гораздо сложнее. Обилие микроартропод 
(Acari и Collembola) вначале очень быстро нарастает. Уже под коврами мхов оно 
достигает абсолютного максимума (Тв), а затем начинает быстро снижаться. 
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Условные обозначения. Zeichenerklärung. 


HIT Iren 


II. Микрофация лиетоватых лишайников. 


Листоватые лишайники. 
Blattflechten. 


Литофильные мхи. 
Lithophile Moose. 


Гипновые мхи є корневи- 
щными растениями. 
Hypnum-Moose mit 
Wurzelstockpflanzen. 


Гипновые мхи с некорнев- 
ищными растениями. 
Hypnum-Moose 

mit anderen Pflanzen. 


Лесной травяной покров. 
Wald-Grasdecke. 


Луговой тривяной покров. 
Wiesen-Grasdecke. 


Сосны. 
Kiefern. 


Березы, ольхи. 
Birken, Erlen, 


Mikrofazies von Blattflechten. 


ПІ. Микрофация литофильных мхов. 
Mikrofazies уоп lithophilen Moosen. 


IV. Микрофация гипновых мхов п корневищных растений. 
Mikrofazies von Hypnum-Moosen und Wurzelstockpflanzen. 


У. Микрофация гипновых мхов и некорневищных растений. 
Mikrofazies von Hypnum-Moosen und wurzelstocklosen Pflanzen. 


VI. Фация слаборазвитых почв на рыхлом элювии. 
Fazies von schwach entwickelten Böden auf lockerem Eluvium. 


. Фация бурых лесных почв на склоне. 
Fazies von braunen Waldböden am Hang. 


Бурые леные почвы. 
Braune Waldböden. 


Почвы переходные OT 
бурых к лугово- 
черноземным. 
Übergangsböden (von 
Braunerde zu Wiesen- 
Schwarzerde). 


Лугово-черноземные 
почвы. 
Wiesen-Schwarzerde. 


Торфянистые аллюв- 
иально-болотные почвы. 
Torfhaltige alluviale 
Moorböden. 


Рыхлый элювий. 
Lockeres Eluvium. 


Среднесуглинистый и 
суглиниетый делювий. 
Mittlerer deluvialer Lehm п. 
deluvialer Lehm allgemein 


Гранит. 
Granit. 


ҮШ. Фация переходных аккумулятивных почв в верхней части ложбин стока. 
Fazies von akkumulativen Übergangsböden im oberen Teil der Abflußniederung. 


IX. Фация аккумулятивных лугово-черноземных почв в нижней части ложбин стока. 
Fazies von akkumulativen Wiesen-Schwarzerden im unteren Teil der Abflußniederung. 

X. Фаупя аккумулятивных аллювиально-болотных почв. 
Fazies von akkumulativen Alluvial-Moorböden. 


При этом как бы первую волну обилия образуют ногохвостки и непанцирные 
клещи, а вторую-панцирные клещи (Табл. 1—3). Обилие мезофауны, наоборот, 
долго остается на очень низком уровне, заметно повышаясь лишь в самом конце 
серии наскальных микрофаций (табл. 4). Высокая численность панцирных кле- 
щей и ногохвосток в пионерных микрофациях особенно бросается в глаза на, 
скалах южной экспозиции. 

Таким образом, обилие беспозвоночных в наскальных примитивных почвах 
по мере увеличения их возраста (в отличие от разнообразия) меняется не путем 
постепенного увеличения, а как бы в виде ряда последовательных волн. 

Как известно, биотопы с экстремными условиями существования характе- 
ризуются ясным численным преобладанием нескольких видов(КАШКАРОВ, 1945). 
Чем выше степень господства вида, тем больше его т. н. индексе доминирования 
по обилию (БЕКЛЕМИШЕВ, 1961). Изменение величин индексов доминирования 
в серии наскальных микрофаций носит цикличный характер. Под листоватыми 
лишайниками доминируют несколько видов подстилочного комплекса. Их 
индексы составляют 81—95°, (Carabodes spec., Xenylla maritima, Itonididae). 
В последующих микрофациях количество видов-доминантов увеличивается, но 
величина индексов заметно падает (19—40°,). В конце серии величина индексов 
вновь возрастает (до 30—80°,), но уже за счет некоторых представителей подети- 
лочно-почвенного п почвенного комплексов. Это свидетельствует о том, что в 
начале развития наскальных почв условия благоприятны только для некоторых 
подетилочных форм и не благоприятны для всех остальных видов. В конце же 
развития они вновь в целом мало благоприятны для большинства видов и соот 
ветствуют экологическому стандарту лишь немногих, но уже почвенных форм 


Лишь немногие роды и виды представлены на всех стадиях развития наскальных почв 
(ВдеПа. Ceratoppia. Pelops, Xenylla maritima, Willowsia buski). Подавляющее большинство из 
них специфичны лишь для нескольких стадий. В обоих случаях изменение их обилия по 
микрофапиям демонстрирует четкую приверженность этих форм к определенному возраст- 
ному классу наскальных почв. Наконец. обнаруживается целый ряд форм. специфичных 
только для определенных стадий. Таковы: Veigaia и Raphigatlıus. Eporibatula n Oribotritia, 
а из ногохвосток Anuophorus larieis, Lepidocyrtus cyaneus, Onychiurus sibiricus, Mesaphorura 
krausbaueri. (табл. 1—4). Все это дает право говорить о ясной систематической специфичности 
животного населения наскальных микрофаций. Состав населения ступеней одной стадии 
весьма близок. Различия между стадиями. напротив, очень резки. особенно на скалах 
южной экспозиции. Таким образом. изменения животного населения наскальных почв по 
мере увеличения IX возраста происходят не плавно, а в форме следующих друг за другом 
скачков. 


Ступенчатый характер изменения животного населения особенно наглядно 
проявляется при количественном анализе изменения спектров жизненных 
форм (табл. 5). Население микрофаций лишайников (1—Пв) состоит почти 
исключительно из представителей подетилочного морфоэкологического KOM- 
плекса, хотя на скалах северной экспозиции эта особенность и несколько заву- 
алирована. Под Hedwigia eiliata п тонкими коврами Hypnum Schreberi (ПЛа— ПТ ©) 
складывается подстилочно-почвенный комплекс и возникает почвенный. Особенно 
быстро эти изменения происходят на скалах северной экспозиции. В микрофациях 
мощных ковров гипновых мхов и мхов € корневищными растениями (ТУ а—ТУ в) 
начинается обеднение подетилочного комплекса, который как бы вытесняется 
на этот раз не только подетилочно-почвенным, но и верхне-почвенным. Наконец, 
на стадии гипновых мхов, некорневищных растений и интенсивного разрушения 
скального субетрата (Ү) существенный элемент населения составляет нижне- 
почвенный комплекс. В составе верхне-почвенного комплекса заметную роль 
начинают играть представители «мезофахны». 
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Итак, ведущая роль последовательно переходит от одного комплекса к 
другому. Первый поток поселенцев составляют подетилочные формы. Следу- 
ющую волну образуют подетилочно-почвенные. И, наконец, роль первых двух 
комплексов вуалируетея обилием типично почвенных форм. 

Таким образом, по мере увеличения возраста почвы в ней последовательно 
возникают комплексы беспозвоночных, связанные со все более и более глубокими 
горизонтами. При этом формирование животного населения начинается с ком- 
плекеов, связанных C верхними горизонтами, которые, как показал М. С. 
ГИЛЯРОВ (1953), являются наиболее типичными для каждого географического 
типа почв. 

Виды, входящие в одну жизненную форму, имеют различную системати- 
ческую принадлежность, но отличаютея общими чертами морфологии и экологии. 
Это определяет общность морфоэкологического характера животного населения 
почв с одинаковым возрастом (табл. 1—5). 

Для микрофаций лишайников (1—Пв) наиболее типичны представители MON- 
стилочного, а также поверхностного морфо-экологических комплексов Bdella, 
Carabodes, Eporibatula, Epidamaeus, Xenylla maritima, Willowsia buski и личинки 
Ttonididae. Они имеют широкую форму тела и не способны пользоваться узкими 
почвенными полостями. Все названные животные отличаются интенсивной крас- 
ной, краснокоричневой, фиолетовой и лиловой пигментацией, часть из них имеет 
отлично развитые глаза. Эти особенности следует связывать е обилием света, 
под слоевищами лишайников. Многие из указанных животных имеют плотные 
скульптурированные покровы. По литературным данным, касающимся ногох- 
восток ( NORDBERG, 1936: AGRELL. 1941: Стэгх. 1943: Воскемё ни. 1956) и орибатид 
(VAN DER DRIFT. 1951: KNÜLLE. 1957) эти формы, связанные с засушливыми местами 
обитания, обладают высокой ксеро-п термоустойчивостью и, наконец, поло- 
жительно фототропичны. Эти эколого-физиологические особенности соответет- 
вуют характерным для данной микрофации резко колеблющимися условиями 
высокой температуры и низкой влажности, а также отеутетвию стаций пере- 
живания. Интересно попутно отметить, что, например, у Isotoma viridis даже 
внутривидовые формы, отличающиеся фиолетовой окраской, термоустойчивее 
прочих (Аске, 1941). 

В маломощных моховых коврах (Па— Пе) названные морфо-экологи- 
ческие особенности выражены не столь резко. Так. здесь нужно отметить появ- 
ление или возрастание обилия крупных Lithobüdae. частично депигментирован- 
ного клеща из рода Zupodes, более гигрофильных, по данным Rima (1951), чем 
Carabodes, Porobelba и Eremaeus и, наконец, слабо окрашенного и в нашей популя- 
ции часто слепого Sminthurinus aureus (есть данные о приуроченности этого вида 
к холодному времени года (Уот, 1934). 

В последней группе (Illa—Ille) микрофаций обнаруживается обильный 
подетилочно-почвенный морфоэкологический комплексе. Входящие в него виды 
отличаются малыми размерами, а у HOTOXBOCTOR и вытянутой формой тела, 
значительной депигментацией, частичной редукцией глаз. Таковы виды родов 
Zercon. Oppia. обычно связанные в развитых почвах е нижними слоями MOJ- 
стилки H мало засухоустойчивые ( NORDBERG. 1936: VAN DER DRIFT, 1951; Нлакгоу, 
1960). Слегка окрашены и личинки Tendipedidae. Среди ногохвосток по своей 
морфологии наиболее типичны Folsomides angularis. Tomocerus minutus. В следу- 
ющей микрофации (ТУа) эти признаки выражены еще более резко. Так, здесь 
появляются Lumbricidae, а Folsomides angularis заменяется Folsomia quadrioeulata, 
которая имеет еще более редуцированные глаза, вытянутое тело и большой 
постантеннальный орган. Наконец, на последней стадии развития наскальных 
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Табл. 1. Обилие клещей (Acari) за исключением панцирних клещей (Oribatei) на 1 дм? 
Tabelle 1. Populationsdichte der Milben (Acari) mit Ausnahme der Hornmilben (Oribatei) pro dm? 


без Скалы южной экспозиции и их подножья 


Felsen der südlichen Exposition und Fuß der Felsen 


Acari без (ohne) 


Oribatei 1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 
1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 
Па IIb Ша Ib Мы ІҮЬ, У І 


Число родов 
Gattungszahl .......... 


to 


6 8 9 10 9 15 13 


Общее обилие 


gesamte Populationsdichte 25,0 174.0 67,9 66.3 504 898 36.8 


PROE у ыз и жена e 15 140 11.2 2.4 3.4 3.0 2,8 

КЫП. 8 ыс e zen бе ni 11,5 20 11,8 - 20,7 3.0 0.9 151 

Nanorchestes ........... — 16,0 4,2 — 9.2 — 0.4 — 

BEER ER — — 5.9 50 214 156 111 2,9 

Eryihraeus;n .% © © єз зы — — — 08 — — — 0.2 

Lasioseus $. StI ........ _ = — 8.4 37 — 1,2 1,4 

Cyriolaelops. ss ss ss es c: — — — 7,0 1.0 т.0 6,1 8,5 

CUNETA i з, gu ma es — ЕЗ — 0,8 0,4 — 0.2 1.0 

НАЙ 2; 2 с ул ше u ei — — — — 3.1 1.6 1.0 4.2 

ESO, в: zu m em вонь — — = -- — 196 — — 

ШИЙПОй&{Д# u: г геолога а — — — — — 0.2 — =- 

Raphigathus ........... ЕЕ Е ЕЕ Е — 0.6 0.1 3.8 

erg, — га га 25 E ты а — 3.5 — 

Balasun sis ss ca aa saon a — — — — — — — 0.9 

$. 8. [2760968 zo ә: cn әз; — — — — — — — — 

Тта0ИДеЗ. 2: — из ә E гъ ә = = 

Uropodinae — — — — 

Условные обозначения: 

1-й цикл — цикл пионерных примитивных сообществ беспозвоночных. 

2-й цикл — цикл относительно развитых наскальных сообществ. 

3-й цикл — цикл сообществ беспозвоночных в фациях рыхло-элювиальных почв. 

4-й цикл — цикл животного населения развитых умеренно-влажных почв. 

5-й цикл — цикл населения беспозвоночных в заболоченных почвах. 

Па — отдельные диски листового лишайника Parmelia eentriphuga. 

Пв — сплошные коврики того же лишайника. 

Ша — тонкие коврики мха Hedwigia ciliata. 

Ills — мощные коврики того же мха. 

Ille — маломощные коврики гипновых ихов. 

IVa — мощные ковры гипновых мхов. 

ІҮ в, — фрагментарный покров гипновых мхов и корневищных растений. 

ТҮ в, — сполшной покров тех же растений. 

\ — покров гипновых мхов, корневищных и некорневищных растений на разрушаю- 
щемся скальном субстрате. 

ҮІ — рыхло-элювиальные слабо развитые почвы у подножия скал. 

УП — бурые лесные суглинистые почвы соснового леса. 


VII — почвы, переходные к лугово-черноземным, под разреженным березово-сосновым 
лесом в верхней часги ложбин стока. 


IX — лугово-черноземные почвы под луговой растительностью в нижней части ложбин 
стока. 

X — болотные почвы CO следами оглеения, под ольховым лесом. 

Примечание: 


Помимо указанных в таблице в обследованных почвах обнаружены также представители 
следующих родов: Dendrolaelaps, Hypoaspis, Typhlodromus, Trachytes, Cyta, Speleorchestes, 
Bryobia, Lepius, Balaustium, Trombidiidae Все они входят в состав общего обилия. 
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субстрата в наскальных и развитых почвах. 
Substrat in Felsenböden und in entwickelten Böden. 


Скалы северной экспозиции и их подножья Развитые почвы на сколне с-з эке- 
позиции 
Felsen der nördlichen Exposition und Fuß der Felsen entwickelte Böden am nordwest- 
lichen Hang 
1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 4-й цикл 5-й цикл 
1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 4. Zyklus 5. Zyklus 
IIb ШЫ Ше IVa IVb, V УТ ҮП VI IX X 
5 7 9 10 11 10 13 10 11 9 18 
28.0 401 623 123 614 594 111,6 11,6 672 115,8 874 
2.0 15,2 2,9 3.9 6,0 12 0,9 11. — — — 
— — 0,7 — 2,4 1,8 1,4 3.3 0,2 06 0.6 
=== 80 3468 — = = 0,2 = 5 ны eg 
16.0 9,5 5,4 3.4 33 20,7 9,6 0,2 6,5 15,6 3.6 
- — 0,7 03 — — Е — 02 — — 
a = 074 м = = 5 а = = en 
= 3,8 0.7 1.1 312 7.4 9,4 7,8 21,2 10.2 12,8 
_ - — — — 22 — 04 — — Е 
— 1,1 — 0.8 3.0 +43 1,0 3.3 2.6 22,8 1,2 
ech == = — -- 19.2 0,3 
eg == == e = = e = = = 0.2 
— — — юз — _ 1,0 03 — — 0,4 
=ч = = = = 2.2 04 = = — 
с = г = 78 38 298 e. ee 
== = == = — =x 0,7 2.0 2 3.0 
Ga = Ss = = - 2 = 39 — 44 


Bezeichnungen: 


1. Zyklus = Zyklus der primitiven Pioniergemeinschaften der Wirbellosen. 
2. Zyklus = Zyklus der relativ entwickelten Gemeinschaften auf Felsen. 
3. Zyklus = Zyklus der Wirbellosengemeinschaften in Fazien der lockeren elüvialen Böden. 
4. Zyklus = Zyklus der Tierwelt in entwickelten mäßig feuchten Böden. 
5. Zyklus = Zyklus der Wirbellosenbevölkerung in Moorböden. 
Па = Einzelne Scheiben von Blattflechten (Parmelia ventriphuga). 
ПЬ = Zusammenhängende Polster derselben Flechten. 
Ша = Dinne Moospolster (Hedwigia ciliata). 
ІШЬ = Mächtige Polster desselben Mooses. 
Ile = Schwache Polster von Hypnum-Moosen. 
IVa = Mächtige Polster von Hypnum-Moosen. 
IVb, = Fragmentarische Decke aus Hypnum-Moosen und Wurzelstockpflanzen. 
IVb, = Geschlossene Decke aus denselben Pflanzen. 
У = Felsendecke aus Hypnum-Moosen, Wurzelstockpflanzen und wurzelstocklosen Pflanzen 


auf dem verwitternden Felsensubstrat. 

VI = Lockere eluviale, schwach entwickelte Böden am Felsenfuß. 

= Braune Lehmböden im Kiefernwald. 

VIII = Übergangsböden zu den Wiesen-Schwarzerden unter dem lichten Birken-Kiefern-Wald 
im oberen Teil der Abilußniederung. 

IX = Wiesen-Schwarzerde unter Wiesenvegetation im unteren Teil der Abflußniederung. 

X = Moorböden mit Gleyspuren unter dem Erlenwald. 


Anmerkung: Außer den in der Tabelle genannten Vertretern sind im Boden auch Vertreter 
folgender anderer Gattungen gefunden worden: Dendrolaelaps, Hypoaspis. Typhlodromus, 
Trachytes, Cyta, Speleorchestes, Bryobia, Leptus, Balaustium, Trombidiidae. Alle sind in der 
gesamten Populationsdichte mit einberechnet. 
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Табл. 2. Обилие панцирных клещей (Oribatei) на 1 дм? 
Tabelle 2. Populationsdichte der Hornmilben pro 1 dm® 


Скалы южной экспозиции и их подножья 


Felsen der südlichen Exposition und Fuß der Felsen 


1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 
1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 


Па Ib Ша Dk IVb, IVb, V ҮІ 


Число родов 
Zahl der Oribatiden- 
Gattungen ............ 


н 
He 
н 
со 
п 
(E 

v 
сл 
Lä 
о 


14 18 


о 


Общее обилие 
gesamte Populations- 
dichte Oribatei 692.5 486.0 1425,4 


— 
E 
з 
A 
-! 
Lë 
со 
EC 
2 
н 
>> 
SÉ 
„= 
Lë 
gt 
m 
~ 
LO 
Eu 
Le 
= 


Eporibatula ........... 657.5 — 
Füuscozeles „.... nennen — 
ВОИ: „оен — 
Oribolrilta, eier ж». — 
Allodamaeus ........... 5.0 
Zygoribalula ........... 50 = 
Phthiracarus .........- 5,0 4.0 

5.0 

0,3 


te 
ша | аы [ 1 


Фән ы 
mion m 
d = 
о' 52 Оо ‹ 
ею 
aj 

Po 


> 


ОШ... ENEE 2,0 
Лара. оу at эйе к 14.0 А 
Carabodes ............. — 408.0 115.0 
Teetocepheus ........... — 4.) 618 
ОЛИ e Nee e $ — 4.0 56.0 
Eremoeus u... у — 16.0 437,8 
Scheloribates ........... — 18.0 168.4 
Epidamaeus ........... — 4.0 13.5 
Gaumin эз: 2% ай з уз — 2.0 
Gumnodamaeus ......... — 2.0 8 
Trhypochthonius........ — — 6 
WOITE асела тт къ аа ль — — 0 
Porobelba siin oa as s sea — — 3; 

0 


Ж ЫШ 
run Sendo 
tI 


— 51; 
40 16, 
116 

14 


Hin 
сл 


So to e 


> 
to бл 62 io о 5512 оо ёо бло 


ol 1ке Berens Зою | | о | 


[S] 
м^, 97 ‚в. 


Со іо on to 
оэ оо ©з 
В | ФН | в | [|| | 


woman 


HEN 
со 95 55 05 
Ороо ano 
о 
с 
> 


= 
о 99 
KA 


оо Ca Dn > 


bé: 


- 


H 
кдн © О дот 15 н ©2 су 1 аз О Фо EEGEN 


ШЕИ BEI SE 
mio 
kono 
oie НН H бз wia LA o о 


Spatiodamaeus ......... — — 
ОТАН а: с ч» шь E лаз» _ — 


ж == uh 65 45 921 


v 


NOTAR. — ai u элк» aK — — 
Се x u. резка -= — 
Hypochthonius ......... Е — 
Trimalaconothrus ...... —_ — 
Platynothrus .......... -- — 
Trichoribates ........... = — — == == 


KKK 


© 
y 
| loppui | Бро | вызююз | 


КРГЕ 
w 


LIII 


Условные обозначения — см. табл. 1. 

Примечание: Помимо указанных в таблице, в обследованных почвах обнаружены предетави- 
тели следующих родов Malaconothrus, Suetobelba, Passalozetes, Xenillus, Punctoribates, Cultrori- 
bula, Trichoribates, нимфы Огіратеі и некоторые неопределенные формы. Все они включены 
в общее обилие Oribatei 
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субстрата в наскальных и развитых почвах. 
Substrat in Felsenböden und in entwickelten Böden. 


Скалы северной экспозиции и их подножья Развитые почвы на склоне с-з 
экспозиции 
Felsen der nördlichen Exposition und Fuß der Felsen Entwickelte Böden am 
nordwestlichen Hang 
1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 4-й цикл 5-й цикл 
1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus +. Zyklus 5. Zyklus 
IIb Hib Ше IVa IVb У УТ ҮП VII IX X 
22 21 18 19 15 19 17 12 19 18 18 
900.0 256,5 426,6 330,8 1015,5 306,0 10846 82,5 131,4 254,4 98,3 
— — — — — 0,3 il — — — 
100.0 18 — о — — 0,5 — — — — 
— — — — — - KM 62 — — 
200 — — — — — — — — — — 
— їл — 45 697 52 — 68 = er => 
— — — 12,9 13,5 10.8 12.0 13,2 14,3 10.8 0.1 
34.0 4,2 6.1 62 11.6 2.6 4,3 — — 1,2 0.1 
16.0 9,9 43 140 1,2 0,5 0,5 — 16 — 0,1 
20.0 391 11.9 1133 46,3 145,4 606,0 142 80 152 532 
— 0.3 1.8 0,6 — — — 1.1 — — — 
186,0 9.9 18 112 814 02 173 6.6 0.7 18 — 
14.0 18.6 3.4 1.7 240,3 0.3 35.5 41 0,9 2,4 6,6 
4.0 95 44 11 — — 0,7 0.4 1,3 0,6 0,8 
140 60.8 828 106 эз — 25,0 26,8 +0 18 — 
82.0 17.1 14.4 67.5 4.5 11.4 73.9 22,7 13,9 42.0 0,8 
138.0 131 65,9 162 300 13.2 8.6 6.6 91 18,0 3,7 
—- 2,7 0,7 42 38,5 8.6 5,8 8,8 2,2 9,6 0,8 
— — — — — — — 1,1 = 1,2 — 
6.0 0.4 — = — — 0.3 — — — — 
4.0 - — - 18 — 22 39 ° — 21. 
74.0 15.3 417,9 7.0 46.5 0.2 1,9 1.4 0,3 13 0,1 
16.0 2.7 6.1 25 — 10 — 8.1 0,2 12 — 
— Е Е 1.7 — — — — — — — 
10.0 19.0 1.2 — — — — _ — — = 
4.0 0,8 441.3 — — 3,0 — 1.0 0,9 — — 
= = =æ SR = == = ez Ба = = 
— — — — — — — — — 0.4 
— — — Е — — - 13 — 1,3 
— _ — _ — — — — — 8,4 
— — — — — — — — — — 0.4 


Bezeichnungen wie in der Tabelle 1. 

Anmerkung: Außer den in der Tabelle genannten Vertretern wurden in den untersuchten 
Böden die Vertreter folgender Gattungen festgestellt: Malaconothrus, Suetobelha, Passalozetes, 
Xenillus, Punctoribates, Cultroribula, Triehorıbates und Oribatei-Nymphen sowie einige un- 
bestimmte Formen. Alle sind in der gesamten Populationsdichte mit einberechnet (Oribatei). 
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Табл. 3. Обилие первичнобескрылых насекомы (Protura, Collembola) 
Tabelle 3. Die Populationsdichte der primär-flügellosen Insekten (Protura, Collembola) 


Скалы южной экспозиции и их подножья 


Felsen der südlichen Exposition und Fuß der Felsen 


Entomobrya arborea TULLB. ...... — — 
Folsomia fimetaria (1...) .:........ — — = 
Містатитійа anophthalmiea ЅтАСн. — 
Brachystomella parvula Stacn. ... — — _ — — — — 
Ceratophysella armata (Nic.) ..... Е — 0.1 
Hypogastrura socialis (UzEL.) .... — — = — — _ - 
Schoetella ununguiculata (Тсїлв.). Е — — — — — — 
Ceratophysella sigilata (UzEL.) ... — — — — = — — 
Hypogastrura Sp. ............... ЕЗ — — — — — — 


1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 

I. Zyklus Il. Zyklus ПІ. Zyklus 

Па IIb Ша Dh IVb, IV, Y УТ 
Eosentomon sp. (Protura) ........ — — — — — — 3.6 3,9 
Чясло видов Artenzahl Collembola 3 + б 8 11 11 16 17 
Обилие Collembola на 1 am? 
Populationsdichte pro 1 dm? .... 237.5 1148.0 849,6 562.5 319.6 928 109,6 279,6 
Anurophorus larieis Nic. ........ 1.0 60 — — — 14 — ЕЗ 
Xenylla maritima TULLB. ....... 227.5 1124.0 7540 450,8 277.1 394 1,3 Lë 
Willowsia buski (Товв.)......... 10.0 160 242 244 136 9.0 0.2 0.2 
Eniomobrya multifasciata TULLE. . — 2.0 5.9 84 153 180 2,6 5.4 
Lepidocyrius cyaneus TuLLe...... — Е 12 — — — = — 
Sminthurinus aureus LUBB. ...... —_ — 63.2 16,2 11 — 0.2 1.5 
Isotoma viridis Born, — — 12 — 11 — — 9.8 
Folsomia quadrioeulata TuLLR. ... — = — 0.8 10 20.6 33.5 108.2 
Onychiurus armatus TUELLB. ..... — = — 08 — HS 112 198 
Tomocerus minutus TULLB. ...... — — — 0.8 17 — 3,7 1.2 
Isotoma notabilis SCHÄFF. ....... — — — 0.85 — 0.6 1.3 12.6 
Lepidocyrtus lanuginosus (GMEL.). — — — — 3,1 1.4 0.1 0.2 
Folsomides angularis (АХЕтЗ.) ... = Е — — 3.7 2.0 — 0.6 
Arrhopalites pygmaeus (WANKKEL) —_ = — — 04 — ыт 0.2 
Folsomia fimeiaroides (AXELS.) ... — — — — — 0.2 9.1 1.4 
Тзоюта sphagneticola LINNAN. ... Е — — — — 40 377 61.8 
Onychiurus Sp. ................. — — — — — 02 — 12.4 
Mesaphorura krausbaueri Вбвх... — — — ЕЗ — — 12,9 
Neanura teirophthalma (Зтлсн.).. — — — — — — 0,7 
Neanura parva (STACH.) ........ — — — — — — 1,4 
Onychiurus oetopunelatus TULLB. . — — — — - — 0.3 2 
Onychiurus sibiricus TULLB....... — — — — == — — 


КЕ КЕ 


Условные обозначения — см. таблицу 1. 


Примечание: кроме указанных в таблице видов. в данных биотопах обнаружено еще 29 
видов ногохвосток, которые по причине их малочисленности и локальному распределению в 
таблицу не включены. Они входят в общее число видов и в обилие. 
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на l дм? субстрата в наскальных и развитых почавах. 
pro 1 dm? Substrat in Felsenböden und in entwickelten Böden. 


Скалы северной экспозиции и их подножья Развитые почвы на склоне с-з 
экспозиции 
Felsen der nördlichen Exposition und Fuß der Felsen Entwickelte Böden am 
nordwestlichen Hang 
1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 4-й цикл 5-й цикл 
+. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 4. Zyklus 5. Zyklus 
IIb Hib Ше Іа Ты У УГ УП VHE IX X 
- -= — — — — — — 07 — = 
= 8 9 16 11 18 15 11 10 15 17 
410,0 4518 97.2 61,6 430,5 266,4 299,1 143,0 53.2 89,2 722 
3940 49,4 252 — 24,0 0,4 2.6 0,1 0,7 0.1 
+0 3,8 1,1 0,8 0,5 1,0 1,2 —- © 16 — 
— 6,1 0,7 0,8 1,2 0,4 0,5 0,6 — 0,4 
= 08 — —- _ — — 6.6 0,9 24 — 
— — 1,8 11 — 2,4 2,9 — = = 
— — — — — — 0,5 — — — 3,3 
- 125 371 3,7 375,8 216,0 31.0 57,2 5,3 26,1 0,1 
— — 1.8 24 эл 22 346 u — 3,2 3,2 
ЕЗ ЕЗ — — Lë 04 — — — 0,7 12 
== == == 0.8 80 144 3,4 22,0 128 17,4 33,8 
— 3.0 2 0.8 3.5 0,6 — — — — — 
— 3652 21,6 03 — — — — -- Е — 
— — — 0,6 3,0 2,2 1,0 ),3 0,4 0,4 0,1 
= — — 11 — 80 — 3.3 1.3 1,2 0,6 
— — — 11.3 1,5 2,3 80,4 11,1 52 19,6 3,6 
en = = = = = — но 12 — 0.1 
- Е Е — 3.3 ER 52,6 33 — Оол — 
— — — 201 — 12 770 — — — 
— — — 249 — — =- — — — — 
== =з = == == ОШ = d = = = 
— — — — 0,4 3,1 —- - _- -- 
— — — — — — 0,3 — = = = 
— — = == — Е 0.3 21 — — 
— — — — -= — Е 0.1 0,4 5.6 
— Е — -- — _ _ — 56 — 
— — — _ — — = — — 18,1 — 
— — — — — — — — — ы — 
— — — — = — — — — — 2,5 


Bezeichnungen wie in der Tabelle 1. 

Anmerkung: Außer den in der Tabelle genannten Arten wurden an den gegebenen Biotopen 
noch 29 Collembolen-Arten gefunden, die infolge ihrer geringen Anzahl und ihrer lokalen Ver- 
teilung in die Tabelle nicht aufgenommen worden sind. Sie sind in der gesamten Artenanzahl und 
in der Populationsdichte mit einberechnet. 
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Табл. 4. Обилие представителей мезофауны Ha 1 м? в наскальных и 
Tabelle 4. Populationsdichte der Vertreter der ..Mesofauna“ pro 1 m? 


Скалы южной экспозиции и их подножья 


Felsen der südlichen Exposition und Fuß der Felsen 


1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 


1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 
Па Dh Па ШЫ -IVd, ть У УТ 

Общее обилие _ 

[gesamte Populationsdichte] ..... 50.0 135,0 150.0 194,0 186.0 183.0 825,0 127,0 
Diptera личинки [Larven] ...... 20.0 1000 800 80,0 880 83.0 50,0 35.0 
раа... салаалан 20.0 200 100 — — — == = 

ТВОЕ: rungen — 80.0 400 800 38380 150 50,0 283,0 
Теңб1ре@ бае „u.a — = 100 = 50,0 680 8.0 3,0 

NET TEE ЕЗ — 100 — — _ — — 
ДАШЫ ege meinen — — — — ЕЗ ЕЗ — 6,0 
Noise einem — — — — Е — — — 
Bhagionidae aee oeoa as Е — Е — - — = 
ЈАВИВ „оазе nasse = — = — 

ООВ EEE ЧИ РЯ 300 20.0 30 50 550 13.0 
Lithobiidae „угууга кагаз» — — 30.0 200 25,0 5,0 350 11.0 
Сеорь Ш 4ае.................. — _ — — — — 20.0 2.0 
Polyzonium germanicum BRANDT. — — — — = = — Ges 

Ostomatidae EE из — — 105,0 835.2 = ЕЗ — 104,0 

DIENEN ars ine ie ре o = = 40 — 10.0 200 17.0 

DANIA музу. sen EE ER ЕЗ — — — 12.0 5.0 950 17.0 
Prosiernon іеѕхеПаїит L. ...... — — = -- 12.0 — 45.0 11.0 
Selatosomus aeneus L. ......... ЕЗ Di — =- Е 5.0 50.0 2,0 
Alhous падет L.. =. = сз ++. — — — -- — — — Lë 
Dalopius marginatus 1.......... — — — — — — — — 

Enchytraeidae E —- — — -= Е 55.0 140.0 17.0 

Lumbricidae яйцевые коконы 
оо АИ — — — — - 15.0 210.0 4.0 

Lumbricidae всего: [insgesamt] .. — — — — Е — 20.0 3.0 
неполовозрелые [geschlechtsunreif] — — — _ = — 20.0 3.0 
Allolobophora. kazanensis (Мтсн.) — — = — — — — — 
Eisenia nordenskiöldi (Елѕех.) . — == == = = = = = 
Dendrobaena octaedra (Sav.).... — — — — — — — — 

Ortheziidae 
(Newsteadia floccosa DE GEER) . — — — — — — 5.0 4.0 

Carabidae личинки [Татуеп]..... — -- = — Е — 5.0 3.0 
Harpalus quadripunctatus DEJ. — — — — — — 5.0 3.0 
Platysma vulgare 1.........-... — == = =н Е == == = 
Platysma eupreum L. ......... Е ЕЗ Е = — — ЕЗ — 

Staphylinidae имаго [Imago] .... E Е — — — — — 3.2 

Dermestidae личинки [Larven] .. — — = = er = zu = 

Qureulionidae .................. = = = = = = = - Д 


VUIEHNONIEBE nun == == шєт и 
Условные обозначения — см. таблицх 1. 
Примечание: в таблицу не включены Mollusca, Reuterella hervinacula (Copeognatha), Hetero’ 
ptera, Coleoptera имаго. личинки следующих семейств п видов Rhaphidioptera. Cleridae, 
Athous subfusus, Amara sp., Agonum thoreyi, А. muelleri. Среди Staphylinidae в данных биотопах 
отмечено 17 видов. которые приурочены. главным образом, к ложбинам стока. Наиболее 
обычные ереди них: Staphylinus erythropterus, Oxypoda umbia, Stenus humellus, Plachusa tachy- 
porus, Oxytelus nitidulus, Lathrobium brunnipes n т. д. 
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ei ee 


развитых почвах (Oligochaeta, Myriopoda, Insecta pterygota.) 
in Felsenböden und in entwickelten Böden. 


Скалы северной экспозиции и их подножья Развитые почвы на склоне с-з 
экспозиции 
Felsen der nördlichen Exposition und Fuß der Felsen Entwickelte Böden am 
nordwestlichen Hang 
1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 4-й цикл 5-й цикл 
1. Zyklus 2, Zyklus 3. Zyklus 4. Zyklus 5. Zyklus 
IIb IIb Ше IVa IVb, У УТ ҮП ҮШ IX X 
49,0 710 90,0 195,0 1160 380,0 170,0 496,8 738,3 1018,5 459,0 
5,0 950 200 450 150 300 18,0 48,0 153,4 56,3 37,0 
— — Е -- — — — 6,0 40 — 4.0 
50 200 10,0 45,0 19,0 10,0 16,0 22,0 6,5 12 — 
— 50 100 — _ 1,0 — _ 12 — 2,0 
— -= — — — — — — — — 10,0 
— -- — — — 10,0 2.0 = 1,8 2,4 9,0 
— — — — 50 — — 2,0 121,2 36,0 2,0 
= = == ВЕ" eg — — 20,0 40 100 — 
= = = = => = = = 15 = 
15.0 20,0 800 30,0 0,0 850 240 110,0 620 970 92,0 
15.0 20,0 30,0 30,0 100 65,0 10,0 18.0 48,0 760 92,0 
Е E — o — 20,0 9,0 2,0 40 160 .— 
— — — —- — Е 5,0 30.0 10.0 50 — 
8.0 50 125 — =- — 3.0 11 — 1,2 2,4 
б 10,0 5.0 50 100 — 17,0 50,0 240 220 34,0 
_ — — 5,0 10,0 6,0 288 25,2 788 — 
— _ _ — — — 5.0 48 — — — 
= 10 — — 50 100 1,0 _ 1,2 28 — 
=з = = == = = == [2 „= — ec 
Е — — — — — — — 240 160 — 
_ — — 50 — 650 — 12.0 145,0 168,0 74,0 
— _ — 20,0 15,0 1500 25,0 24,0 124.8 113.2 4,0 
— — — 20,0 50 100 27.0 540 603 200.0 26,0 
— — 20,0 50 — — _ — — — 
Е — -- — = 50 13.0 20.0 37,0 160,0 18,0 
к= == s5 = e = 1.0 = == = == 
— — — — -- — 3.0 40 — — 2,0 
— — — — — 9,0 1.6 14 28,8 196 — 
— — _ _ — 15,0 6,0 6.0 6,0 2.4 6,0 
— — — — — 15,0 6.0 6,0 12 — — 
— — — — — — _ — 4,8 ER? 4,0 
— — — — — — — — — 2,0 
= — 50 — — 50 10,0 16,0 11,2 240 6,0 
30 — 3,5 85 — — — 33 — — 3.6 
=> > — — 5,0 20 — = 7,0 9.0 6,0 


Bezeichnungen siehe in der Tabelle 1. 

Anmerkung: In die Tabelle sind keine Mollusca, Reuterella hervinacula (Copeognatha), Hetero- 
ptera, Coleoptera-Imagines sowie keine Larven der Familien und Arten Rhaphidioptera, 
Cleridae, Athous subfuscus, Amara sp., Agonum thoreyi, А. muelleri aufgenommen worden. 

Unter den Staphyliniden sind in den gegebenen Biotopen 17 Arten festgestellt worden, die 
hauptsächlich in den Abflußniederungen zu treffen sind. Am häufigsten trifft man unter ihnen: 
Staphylinus erythropterus, Oxypoda umbia, Stenus humellus, Plachusa tachyporus, Oxytelus niti- 
dulus, Lathrobium brunnipes u. a. | 
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Морфо-экологические комплексы 


Morpho-ökologische 1 
Gemeinschaften 


Collembola 


Oribatei 


«мезофауна» 


Mesofauna 


Табл. 5. Состав населения Collembola, Oribatei и представителей » мезофауны‹ по морфо- 
экологическим комплексам или жизненным формам в процентах от общего обилия каждой 
названной систематической группы. 


Скалы южной экспозиции и их подножья 


Felsen der südlichen Exposition und Fuß der Felsen 


-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 
1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 


Па Ilb Ша IIb IVb, IV, V VI 


Поверхностный Oberfläche 4, 1,5 3,5 5.9 9,3 2,4 2,5 3.0 
Подетилочный Streu .... 95. 98,5 96.5 93,5 87.6 96,0 1,8 8,7 
Подетилочно-почвенный 

Streu und Boden ........ = — — 0,6 3,0 28 371 50,6 
Верхне-почвенный 

obere Bodenschichten .... z= — = — 0,1 0,4 445 36,3 
Нижне-почвенный 

untere Bodenschichten .. _ — — - — 


| 
н 
A 
H 
Lë 
> 


Поверхностный 

Oberlläche: „ье аз gi Se — 

Подетилочный Streu .... 99,3 88.1 45. 

Подстилочно-почвенный 

Streu und Boden ........ 0,8 108 8 
ә 


Поверхностный 
Oberfläche ............. — 1 5 
Подстилочный Streu .... 96,9 79.1 73.7 634 35, 16, 
Подстилочно-почвенный 

Streu und Boden ........ 4.0 20,9 20,9 999 457 822 609 81.6 
Верхне-почвенный 

obere Bodenschichten .... — — — — — 2.5 18,7 5,6 
Нияне-почвенный 

untere Bodenschichten .. — ЕЗ — ЕЗ — — = = 


Условные обозначения: N] — скопления ила и детрита в ольховом лесу у самого берега озера, 
остальные обозначения те же, что и в таблице 1. 


почв (IVa) ереди ногохвоеток этого комплекса появляется Isotoma nolabilis, еще 
более гигрофильная и с еще более развитым постантеннальным органом. (ср. 
AGRELL, 1941). ГИЗИН (Сузтх. 1943) относит этот вид даже к эуэдафону. 

Морфоэкологический облик населения беспозвоночных последних двух нас- 
кальных микрофаций (ІҮ а, V) определяется присутствием большого количества 
представителей почвенного комплекса. Пх особенности являютея продолжением 
уже наметившейся тенденции. Такова полная деппгментация и редукция глаз 
при сильном развитии постантеннального органа у гигрофильных ногохвосток 
(виды рода Onychiurus, Isoloma sphagnetieola, Folsomia fimetaroides). Полная ze- 
пигментация характерна п для клещей родов Zercon, Cyrtolaelaps, Phihiracarus, 
то же OTHOCHTCA в значительной мере п к Enchytraeidae, Geophilidae, личинкам 
Lycoriidae и Harpalus quadripunetatus. Другие представители мезофауны имеют 
приспособления для активной прокладки ходов в почве (Selatosomus aeneus, 
Proslernon tesselatum). 

У характерных для относительно мощных почв стадий MXOB и некорневищных 
растений (V) представителей глубокопочвенного комплекса обнаруживаетея 
завершение этой тенденции. Eosentomon sp. и Mesaphorura krausbaueri имеют 
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Tabelle 5. Die Charakteristik der Collembolen und Oribatiden und der Vertreter der Mesofauna 
nach den morpho-ökologischen Komplexen (Gemeinschaften) oder Lebensformen in Prozent 
zu der gesamten Populationsdichte jeder genannten systematischen Gruppe. 


Скалы северной экспозиции и их подножья Развитые почвы на склоне с-з 
экспозиции 
Felsen der nördlichen Exposition und Fuß der Felsen Entwickelte Böden am nordwestlichen 
Felsenhang 

1-й цикл 2-й цикл 3-й цикл 4-й цикл 5-й цикл 

1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 4. Zyklus 5. Zyklus 

IIb Ib Ше Da Ib У ҮІ ҮП ҮШ IX X XI 
1,5 1.3 0,7 0,3 0,3 0,3 0,2 07 — — 0,4 1 

97,0 18,3 28,8 3,6 5,5 1,8 2,7 29,3 29,6 35,0 30,7 57 
1,5 85,4 65.3 17,1 809 82,5 13,6 12,5 362 41,8 58,8 35, 
— 1.3 18 79,0 7,7 1,9 67,5 53,3 32,0 240 18,0 
— — _ — 5,5 5,5 17,6 4,2 1,2 06 — — 

25,3 8,9 29,7 9,3 3.4 1,9 1.5 1,4 7,0 8,1 41 

51.9 48,0 3239 190 240 246 5,1 7,7 6,0 6,7 11,0 

17,7 46.0 243 70,7 669 690 672 62,7 833 660 649 > = 
5,1 22 133 1,0 5,7 45 26,2 3,9 37 192 20,0 == 

223 212 168 82 112 56 146 140 87 79 361 ЕЕ 

71,3 63,2 327 507 315 9.5 24,6 29,0 15,6 18,5 42 Е 4 
04 аал 305 406 368 77,2 408 40,3 659 590 542 = < 
— 15 — 0,5 145 77 17,6 15,9 9,9 146 5.1 

— = — — — — 2,4 0,8 —- — 0,4 


Bezeichnungen: XI = Ansammlung von Schlamm und Detritus im Erlenwald am Seeufer. 
Die übrigen Bezeichnungen wie in der Tabelle 1. 


тонкое вытянутое тело, благодаря чему могут по узким полостям проникать B 
глубокие горизонты почвы, с которыми, как известно, они постоянно и связаны 
(Vorz, 1934; AGRELL, 1941: Сизтх. 1944: MÜLLER, 1959: HaarLøv, 1960). Сюда же 
мы относим и слабо пигментированных Dendrobaena oetaedra из Lumbricidae. 
Таким образом, по мере увеличения возраста наскальных почв в пх населении 
в целом и в каждом морфоэкологическом комплексе в отдельности постепенно 
начинают преобладать формы Bee более гигрофильные и отрицательно фото- 
тропичные. Наряду с этим прогрессирует редукция глаз и пигмента. Умень- 
шаются размеры тела при увеличении относительной его длины пли возникают 
специальные приспособления для рытья. Относительно пигментации, это проеле- 
живаетея даже у поверхностных форм. Так, для начальных стадий характерен 
фиолетовый Lepidocyrtus cyaneus, для последних депигментированный L. lanugi- 
nosus (табл. 3). Указанная закономерность является временным и простран- 
ственно-горизонтальным отражением того ряда, который так полно был показан 
Бокемюлем (ВоскеЕМбнг, 1956) в вертикальном разрезе развитых лесных почв. 
Характер отклонений в видовом составе и обилии в повторных пробах и 
непосредственные наблюдения в природе показали, что по мере увеличения 
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возраста наскальных почв распределение почвообитающих беспозвоночных дела- 
ется все более равномерным. Под отдельными круговинами Parmelia centriphuga 
микроартроподы сосредоточены только в их центре. Xenylla maritima, например, 
концентрируется в колодцеобразных кавернах, образующихся веледетвие нерав- 
номерного выветривания минералов. Известно, что в скоплении ногохвостки 
лучше размножаются (MÜLLER, 1959). На неравномерное распределение. как на 
характерную черту гемиэдафона, указывает и ГИЗИН ( Goss, 1944). При вскрытии 
ковриков этого лишайника местами кажется, что весь мелкозем находится в 
движении, так велика численность микроартропод. На других же участках 
встречаются лишь отдельные экземпляры. 

На последующих стадиях распределение боспозвоночных делается все более 
равномерным. Однако, в конце серии наскальных микрофаций вновь обнаружи- 
ваются небольшие скопления Xenylla maritima. которая находит достаточно 
сухие и теплые места обитания лишь на ограниченных учаетках. То же относится 
и к представителям почвенных жизненных форм микроартропод, которые KOH- 
центрируются на наиболее влажных микрохчастках. Аналогичные скопления 
образуют Elateridae. дождевые черви и коконы последних. Таким образом, и в 
характере горизонтального распределения животных проявляется определенная 
закономерность. 

Наряду с уменьшением горизонтальной дискретности распределения по мере 
увеличения возраста наскальных почв начинает проявляться определенная 
вертикальная стратификация животных. Так характерные для средних стадий 
представители подетилочно-почвенного комплекса способны к вертикальным 
миграциям (\012. 1934). Onychiuridae. Lithobiidae. Elateridae. Lumbricidae кон- 
центрируются в зоне контакта почвы II горной породы, что отмечено и для нас- 
кальных почв Кавказа (СТЕБАЕВ, 1958). 

Из таблиц 1—3 следует, что максимум обилия всех групп микроартропод 
наступает на скалах южной экспозиции на более ранних стадиях, чем на скалах 
северной. Это говорит о том, что начальные стадии формирования животного 
населения, осуществляемые за счет относительно кееробионтных форм, на скалах 
южной экепозиции идут быетрее, чем на северной. Однако, появление в наскаль- 
ных почвах форм, характерных для более поздних стадий. на северной экспози- 
ции наступает в целом быстрее, чем на южной. Другими словами. средние и поз- 
дние стадии развиваются здесь быстрее. Так, под листоватыми лишайниками на 
скалах северной экспозиции обилие панцирных клещей примерно вдвое больше, 
чем на южной, появляются Lithobiidae и личинки Rhaphidioptera (табл. 4). При 
сравнении населения всех других микрофаций обнаруживается, что впервые 
появляются на скалах северной экспозиции, а лишь затем на скалах южной: 
Isotoma notabilis. Isotoma sphagneticola. Onychiurus armatus. клещи родов @ymno- 
damaeus п Биройеѕ. Lithobiidae и многие другие. Виды, появляющиеся одновре- 
менно на скалах северной и южной экспозиции, часто имеют в первом случае 
большее обилие, чем во втором. Таковы Folsomia quadrioeulala. клещи родов 
Tectocepheus. C'yrlolaelaps п т. д. 

В целом, по мере увеличения возраста почв экспозиционные различия их 
животного населения замирают (табл. 1—4). 

Сказанное подводит нас к вопросу о связи животного населения первичных 
почв с растительным покровом, т. е. оценке пищевого фактора. Сравнение мира 
микроартропод подо мхом Hedwigia ciliala на скалах северной и южной экспозиции 
убеждает нас в том, что они сильно отличаются. Население под этим мхом на 
северной экспозиции в целом ближе к населению гипновых мхов на той же JKC- 
позиции, чем к населению под Н. ciliata на южной (табл. 1—4). Население гипно- 
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Табл. 6. Население беспозвоночных под Hedwigia ciliata на скалах южной экспозиции и под 
Hypnum Schreberi на (скалах южной и севе- рной экспозиции. 

Tabelle 6. Wirbellosenbevölkerung unter Hedwigia ciliata auf Felsen der südlichen Exposition 
und unter Hypnum Schreberi auf “Felsen der südlichen und nördlichen Exposition. 


Hedwigia Hypnum Schreberi 


ciliata 
Клещи и насекомые южная южная северная 
экспозиция экспозиция экспозиция 
Milben und Insekten südliche südliche nördliche 


Exposition Exposition Exposition 


Обилие Acari без Oribatei 


на 1 дм? 

Populationsdichte pro 1 dm? 75,0 12,3 62,3 
г сезам таай 21,8 15,6 2,9 
EE 22,4 24,8 0,7 
Nanorchesies ............- — — 46,8 
Обилие Oribatei на Lt. 1574,7 924,4 426,5 
ОЮ Heer 381,8 118,2 82,8 
Scheloribates ......-....-- 231,8 181.7 14,4 
Dremaeüs sa: see 238.0 254,1 82,8 
Porobelba ` SN IEN EI 23,8 54,2 1,9 
МОШЕ «с> з» гезе кч are — 2,4 4,3 
Обилие Collembola на 1 дм? 562.5 394.6 97,2 
Xenylla maritima ........ 450,8 348.9 25,2 
Willowsia buski .........- 24,4 10.8 1,1 
Sminthurinus Aureus ...... 16.2 85.1 1.8 
Onychiurus armatus ....... 0,8 0,2 1.8 
Folsomia quadrioeulata .... 0.8 5.6 37.1 
Folsomides angularis .....- Е 4,2 21,6 
Обилие личинок Insecta 

pterygota на 1м? 

Populationsdichte von Larven 194.0 145,4 90,0 
ST TE 30.0 68,2 10.0 
Ostomatidae ...,........- 35,2 28,3 12.5 
ВРО В =. Lu 2,0 5.0 
Tendipedidae ............ — — 10.0 
Staphylinidae ........... — — 5.0 
ТӨКПӨ) ev Sg el же аш e — Е 3:5 


Примечание: в таблицу включены только наиболее обильные формы. 
Anmerkung: In die Tabelle sind nur besonders zahlreiche Formen aufgenommen worden. 


вых мхов на скалах южной экспозиции в тех редких случаях, когда эти мхи 
здесь встречаются, также оказывается обедненным как будто бы характерными 
для этих мхов формами. В целом оно гораздо ближе к населению литофильных 
мхов на той же южной экспозиции (табл. 6). 

Таким образом, для микроартропод, являющихся в основном детритофагами 
и хищниками, характер растительного покрова играет подчиненную роль, что 
ставит их в тесную зависимость от гигротермических условий, связанных в 
первую очередь, € общим микро- и мезоклиматом. 

В этом нае убеждает и сравнение животного населения под скоплениями 
лесного опада различной мощности, на которых растительный покров отсутет- 
вует (табл. 7). Обилие, систематическое разнообразие, видо вой состав и спектр 
жизненных форм этого населения меняется аналогично тому, как и при смене 
растительных сообществ, но идет здесь быстрее, чем под последними. Таким 
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Табл. 7. Население беспозвоночных в тонких и мощных скоплениях древесного опада на 
скалах северной экспозиции. 


Tabelle 7. Die Populationsdichte der Wirbellosen in dünner und in mächtiger Fallaubschicht an 
Felsen der nördlichen Exposition. 


Численность на 1 дм? [Populationsdichte pro 1 dm?]. 


Древесный опад на скалах 
Fallaub auf Felsen 


мощность 
Schichtstärke 
1,5 cm 3—4 cm 
Acari.lexel. Oribatei) .......... 82.0 70.2 
A, еси ee 42 1,8 
EURER ala werner 28,3 11.4 
ИТИМ. „о ars ash рә фера ага 42.5 22,8 
Кард: asus кке sa беч — 1,0 
eat Ve 403.6 404.4 
Сапе. гиены 41.3 а 10,2 
NENNE nee 88.5 4.2 
POME aset ANE азала 48.4 1.8 
Серра 2.02 ал 49,8 
LZ ua 29.5 48,0 
ОЛЕНИ area эн E — 10.2 
ANIME: ninne aE SEN e es e — 14.4 
UTC EE 767.0 500.4 
Xenylla тата _........... 508.6 80.4 
Willowsia buski ............... 18.9 0.6 
Folsomides angularis .......... 204.7 376.2 
Folsomia quadrioeulata ......... 2,4 10.2 
Sminthurinus aureus .......... = 3.0 
Tomocerus minutus _........... — 1.8 
BUCHE een 200,0 288.0 
ПОНИЖЕ) Stegen 120.0 32.0 
Tendiyelidae urn. 50.5 164,0 
плут ЕР И 20.0 24.0 


Примечание то же, что и к таблице 6. 
Anmerkung: Siehe bei Tabelle 6. 


образом, сукцессионные изменения животного населения зависят от изменения 
мощности самих почв. Вероятно. никакой специфичной моховой фауны в умерен- 
ной зоне не существует (VoLz, 1934). Следовательно, во всем ряду рассматривае- 
мых почв мы имеем дело просто с почвенной фауной, заселяющей также дернины 
мхов и слоевища лутайников. 

Особенности скального субстрата сказываются вероятно тоже незначительно и, 
главным образом, через механические особенности выветривания. На значение 
именно физических свойств породы для некоторых представителей микрофауны 
указывает, например, ФАЛЬГЕР (Елісев. 1922—1923). Нам не удалось устано- 
вить каких-либо четких различий аналогичных сообществ на кислых гранитах и 
щелочных миаскитах. Во втором случае, благодаря быстрому выветриванию 
нефилина, поверхность оказывается испещренной кавернами. Эти каверны под 
лишайниками обеспечивают прибежище для ногохвосток, а на более поздних 
стадиях определяют местами раннее появление Lithobiidae и личинок Tendipedidae. 
О том же говорит и сходство морфоэкологического облика обитателей лишайни- 
ков на скалах и на стволах сосен (табл. 8). Жесткая зависимость последних от 
микроклимата уже охарактеризована в литературе (PSCHORN-WALCHER U. GUN- 
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Табл. 3. Население беспозвоночных под листоватыми лишайниками на стволах сосен и на 
скалах. Склон южной экспозиции 


Tabelle 8. Wirbellosenbevölkerung unter Blattilechten an Kiefernbäumen und auf Felsen der 
südlichen Exposition. 


(Гисленность на 1 дмч?). Anzahl pro 1 4т?. 


Стволы сосен Скалы 
Грунпы животных Kiefernstämme Felsen 
Tiergruppen низ верх 

ствола ствола 

unten oben Па IIb 
Обилие Acari (excl. Oribatei) .. 140 4,0 25,0 174,0 
Сутіоїаёіарз ... „аана 12,0 _ — — 

ШО — ie а 2,0 4,0 TO 14,0 
ЖҮРО в оспа — — 17,0 2,0 
Обилие Oribatei ............. 56.0 38,0 692.5 486,0 
SEENEN se SE inne 46.0 — — 408,0 
БОЙЛЕ. саана ноа 2,0 ЕЗ — 18, 
Zugprtäafule enee єз — 22,0 5.0 — 
РЕЙХ e eer! Eft ue Ne — 4) — — 
ENEE E — — 25,0 — 
DOTH, И ee — — 657,5 — 
ЖЕНИЛДЕЙ; О r T — — — 14,0 
GollemBbulg: e wus dE ée EE e 788,0 1520.0 237.6 1148,0 
Anurophorus larieis ........... 112.0 58,0 1.0 5,0 
Xenylla maritima ............ — 1446.0 227,5 1124.0 
Willowsia Anskt ss ена 70.0 16,0 10,0 16,0 
Entomobrya multifaseiata .....- 50 — — 2,0 
Обилие макроартропод на 1 м 62,0 2.0 50.0 136,0 
Pseudoscorpionidae ........... 20,0 — = — 
Lithobiidae :: +» сез» ES SIS 3.0 — — -- 
Reuterella hervinaeula .......- 10,0 = 20,0 25.0 
(Copeognatha) 

HOER oe ee 10,0 = — 90,0 


Условные обозначения — см.табл.1. Примечание: то же. что и к таблице 6. 
Bezeichnungen wie in der Tabelle 1. — Anmerkung: Dieselbe wie zur Tabelle 6. 


HOLD. 1957). Отметим лишь удивительное морфоадаптивное сходетво CHCTE- 
матически далеких ногохвосток Xenylla maritima п Anurophorus larieıs, последний 
из которых в нашем районе типичен для стволов. Сходен в целом и состав 
животного населения этих двух биотопов (табл. 3), что также отмечает и Окенер 
(Оснзмев, 1927/28). 

Таким образом, характер населения примитивных почв определяется почти 
исключительно возрастом самих почв и микроклиматическими факторами. Пос- 
леднее обстоятельство отмечалось уже для Кавказа (СТЕБАЕВ, 1958). 

Из всего сказанного следует, что по мере увеличения возраста наскальных 
почв происходит увеличение систематического и экологического разнообразия 
их животного населения. Плотность же этого населения вначале очень большая, 
затем снижается, лишь немного повышаясь в конце. Распределение в горизонталь- 
ном направлении делается все более равномерным, заменяясь вертикальной 
стратификацией. Эти изменения происходят как бы волнообразно и изобилуют 
скачкообразными переходами, демонетрирующими переход количественных 
изменений в качественные. Таким образом, представление о плавном разверты- 
вании сукцессионной серии, разделяемое некоторыми авторами (HEINIS, 1927; 
KÜHNELT, 1950), оказывается несовсем верным. 
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Последовательное изменение основных тенденций сукцессионного развития 
животного населения наскальных почв позволяет разделить его на два цикла: 
цикл пнонерных, или примитивных сообществ животных, и цикл относительно 
развитых сообществ. 

Цикл ппонерных сообществ включает животное население лишайников 
Hedwigia ciliata, п маломощных ковров Hypnum Schreberi (I—IV с) (табл. 1—5). 
Для него характерно быстрое нарастание обилия и разнообразия всех групп 
микроартропод, а особенно ногохвосток. К концу цикла достигается наивысшая 
плотность населения по сравнению CO всеми другими наскальными и развитыми 
почвами. В основном заканчивается формирование поверхностного, подетилоч- 
ного и подстилочно-почвенного морфо-экологических комплексов почвообита- 
ющих беспозвоночных. Неравномерность распределения животных внутри 
микрофаций постепенно выравнивается. Различия населения на скалах северной 
и южной экспозиции остаются большими. 

Цикл относительно развитых наскальных сообществ включает 
животное население мощных ковров гипновых мхов без сосудистых растений, 
€ корневишными растениями и с некорневишными растениями (ТУа—ТУв) 
(табл. 1—5). Для этого цикла типично продолжение нарастания систематичес- 
кого разнообразия всех микроартропод. Быстрое снижение обилия почти всех 
групп микроартропод, особенно ACHO выраженное на скалах южной экспозиции, 
наиболее заметно у ногохвосток. Четкое увеличение разнообразия и обилия 
олигохет и макроартропод, особенно заметно в самом конце цикла. В течение 
цикла спектры жизненных форм достигают наибольшей полноты. В конце его 
завершается формирование комплексов почвенных животных. На фоне равно- 
мерного горизонтального распределения беспозвоночных возникает вертикаль- 
ная дифференциация. Различия населения на скалах южной н северной экспозиции 
постепенно сглаживаются. 

Рассматривая конечный результат развития животного населения наскаль- 
ных почв, следует обратить внимание на два момента: 

1. На скалах, еще до их разрушения, складывается комплекс почвообитающих 
животных, типичный для лесных почв на рыхлых иродуктах выветривания 
(ер. графы V, УТ, ІХ в табл. 1—4) (ер. Оорісн. BaLocn. Loxsa. 1952). 

2. Животное население последней стадии развития наскальных почв более 
всего сходно не с населением почв на рыхлых продуктах выветривания V под- 
ножья скал, а с населением наиболее развитых аккумулятивных почв ложбин 
стока. Это относится к соотношению обилия клещей, ногохвосток, олигохет и 
более крупных членистоногих и отчасти к спектрам жизненных форм и видовому 
составу (ер. графы У, УТ и УП-—ТХв в табл. 5—7). Таким образом, животное 
население наскальных почв в своем развитии как бы обгоняет развитие населения 
почв на рыхлых субетратах и предваряет поздние стадии становления послед- 
него. 

Выше отмечался ступенчатый характер изменения общего обилия крупных 
систематических групи и отдельных видов, а также спектров жизненных форм. 
Это позволяет разделить животное население обоих циклов на пять элементар- 
ных сообществ). Население ступеней одной стадии, равно как и население 
аналогичных микрофаций на разных экспозициях, различающиеся по BTOPOCTE- 
пенным признакам, могут рассматриваться как варианты одного сообщества. 


3) Элементарное сообщество беспозвоночных может быть определено как население 
такого участка. на котором всюду сохраняется господство одних и тех же видов и сходные 
количественные соотношения одних и тех же жизненных форм (СТЕБАЕВ. 1962). 
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Для каждого сообщества может быть установлен набор руководящих форм. 
Их спиеок подбирается из числа наиболее обильных и постоянно встречающихся 
видов, принадлежащих к наиболее типичным для данного сообщества морфо- 
экологическим комплексам. Руководящие формы наскальных сообществ беспоз- 
воночных приведены в табл. 9. За пределами IO. Урала набор руководящих 
видов может оказаться несколько иным, но жизненные формы, к которым эти 
новые виды будут принадлежать, в основном должны остаться прежними. Так 
даже во временной смене жизненных форм ногохвосток и личинок мух в раз- 
лагающихся компостах удается подметить очень много сходных черт (GISIN, 
1952; THIENEMANN, 1959). Таким образом, предлагаемая таблица руководящих 
форм в первом приближении может рассматриваться как система зоологических 
индикаторов возраста примитивных наскальных почв. 


5.2 Цикл пионерных примитивных сообществ 


І. Сообщество беспозвоночных накипных лишайников по литератур- 
ным данным включает многих Protozoa, Rotatoria, Nematoda и других специфичных 
представителей микрофауны (FALGER, 1922—1923; Hemıs, 1937; GELLERT, 1956). 
Ветречающийся здесь клещ Bdella, благодаря его подвижному хищному образу 
жизни не может быть достоверно отнесен к постоянным обитателям (табл. 1,[1]). 

П. Сообщество беспозвоночных микрофации листоватых лишайни- 
ков (Табл. 1—5/Па, Пв) включает Itonididae и некоторых ногохвосток, CIO- 
собных заселять субстрат воздушным путем (GISIN, 1952; THIENEMANN. 1959). 
Обилие микрофауны велико, но разнообразие очень низко, численно преобла- 
дают ногохвостки. Господствуют 2—3 вида. Представители господствующего 
подетилочного морфоэкологического комплекса густо пигментированы. lopi- 
зонтальное распределение животных крайне неравномерно. 

ПІ. Сообщество беспозвоночных микрофаций литофильных мхов 
и маломощных ковров гипновых мхов (табл. 1—5, ПШа— Пе), отличается 
наиболее высоким обилием микроартропод. Систематическое разнообразие 
заметно повышается, а величина индексов доминирования соответственно па- 
дает. Начиная е этого сообщества среди микроартропод численно преобладают 
панцирные клещи. Для господствующих подетилочных и подетилочно-почвенных 
жизненных форм характерны частично депигментированные виды. Горизонталь- 
ное распределение животных равномерно. Вертикальная дифференциация только 
намечается. 


5.3 Цикл относительно развитых наскальных сообществ 


Т. Сообщество беспозвоночных мощных ковров гипновых мхов без 
сосудистых растений и е корневищными растениями (табл. 1—5, ГУа, 
ГУв) наиболее бедно, так как обилие и разнообразие большинства предетави- 
телей микроартропод заметно падает, а обилие макрофауны лишь начинает 
повышаться. Подетилочный комплекс играет уже незаметную роль. В подети- 
лочно-почвенном преобладают сильно депигментированные влаголюбивые формы. 
Складывается верхне-почвенный комплеке. 

П. Сообщество беспозвоночных гинновых мхов с некорневищными 
растениями (табл. 1—5, У) характеризуетея резким увеличением обилия, 
разнообразия олигохет и макроартропод, при дальнейшем снижении обилия 
микроартропод. Однако, систематическое разнообразие последних, а особенно 
ногохвосток, достигает наивысшего уровня. Облик сообщества определяется 
непигментированными или роющими предетавителями верхне- и нижнепоч- 
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венных морфо-экологических комплексов. Наиболее ксеробионтные формы, с 
одной стороны, и наиболее гигрофильные, с другой, обнаруживают склонность 
к образованию местных скоплений. Проявляется четкая вертикальная диффе- 
ренциация в распределении беспозвоночных. Для сообществ этого цикла, в 
отличие от предыдущих, большое значение имеют степень и характер механи- 
ческого разрушения скального субстрата. 


6 ЖИВОТНОЕ НАСЕЛЕНИЕ ПОЧБ НА РЫХЛЫХ ПРОДУКТАХ 
ВЫВЕТРИВАИЯ 


6.1. Общая характеристика 


Развитие животного населения почв на рыхлых продуктах выветривания 
начинается с рыхло-элювпальных почв у подножья скал. Их население отли- 
чается от сообщества беспозвоночных в наиболее развитых наскальных почвах 
некоторым уменьшением общего систематического разнообразия и сокращения 
обилия таких гигрофильных форм, как Folsomia quadrioculata п Isotoma notabilis. 
Особенно важно резкое сокращение общего обилия представителей «мезофат- 
ны». Все это связано с большой водопроницаемостью рыхлого элювия и особенно 
заметно на склоне северной экспозиции (табл. 1—4, VI). Таким образом, после 
разрушения скал развитне населения почв начинается, как бы сделав шаг назад, 
но исходное звено на этот раз образует не подстилочный, как это было на скалах. 
а почвенные морфо-экологические комплексы (табл. 5). 

Характер изменений животного населения в серии развитых почв во многом 
сходен с таковым на скалах. Так же как и там, обилие микроартропод постепенно 
снижается, что особенно заметно у панцирных клещей. Систематическое раз- 
нообразие ногохвосток, а также обилие олигохет и макроартропод заметно 
увеличивается лишь к концу серии (табл. 1—4, VI—IX). 

Как и на скалах, по мере продвижения к концу серии во всех морфо-эко- 
логических комплексах все большую роль играют гигрофильные формы. Таковы 
среди поверхностных форм Јѕоіота viridis, среди подетилочных- представители 
родов Schoetella и Hypogastrura. В подетилочно-почвенном комплексе это проеле- 
живается на изменении обилия Folsomia quadrioeulata. Isotoma notabilis. дождевого 
червя Allolobophora kazanensis. личинках Tipulidae и отчасти Lycoriidae. В почвен- 
ных комплексах о TOM же говорит распределение по фациям Јѕоіота sphagnelvcola, 
Enchytraeidae и Geophilidae. Это явление увязывается с увеличением влажноети 
почвы за счет накопления воды, стекающей по склону, и веледствие приближения 
к зеркалу грунтовых вод. 

По целому ряду других показателей изменение населения беспозвоночных 
в серии почв на рыхлых продуктах выветривания — представляет как бы об- 
ратное отражение тех закономерностей, которые отмечались в наскальной серии. 
Так, обилие ногохвосток и непанцирных клещей в ложбинах стока, т. е. в конце 
серип вновь несколько увеличивается (табл. 1, 3, ІХ). Величина индексов 
доминирования, небольшая в начале серии, к ее концу возрастает. Это говорит о 
том, что к концу развития почв на рыхлых продуктах выветривания условия 
существования большинства беспозвоночных не улучшаются, как это было на 
скалах, а ухудшаются. Причину этого следует видеть в избыточном увлажнении 
и недостатке кислорода вначале в нижних, а затем и во все более верхних горизон- 
тах почвы. 

В связи € этим изменение спектров жизненных форм в серии развитых почв, 
по сравнению со скалами, носит также ярко выраженный обратный характер. 
Постепенно из спектров жизненных форм выпадает нижнепочвенный морфо- 
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экологический комплекс, затем сокращается удельное обилие представителей 
верхне-почвенного комплекса, наконец, в двух последних фациях серии, увели- 
чивается значение подетилочного комплекса (табл. 5). Аналогичная перестройка 
происходит и внутри самих комплексов. /ѕоіота sphagneticola как наиболее 
поверхностный вид из числа HOTOXBOCTOR верхне-почвенного комплекса, численно 
начинает замещать виды рода Onychiurus. В подетилочном комплексе наиболее 
заметную роль в конце серии играют переходные к поверхностным формам 
представители рода Hypogastrura и т.д. (табл. З). Таким образом, возникшая 
в ходе наскального периода вертикальная дифференциация животного населения 
постепенно нивелируется (рис. 11). 

Bee отмеченные изменения общего обилия, численности отдельных видов и 
самого видового состава, индексов доминирования и спектров жизненных форм, 
так же, как и в наскальной серии, носят ступенчатый характер. Это позволяет 
разделить животное население серии почв на рыхлых продуктах выветривания 
на пять элементарных сообществ, объединяемых в три цикла. 


6.2. Цикл сообществ беспозвоночных в рыхло-элювиальных почвах 


у подножья скал. Относительно большое обилие микроатропод и особенно 
ногохвосток (низкое, однако, по сравнению CO скалами) сочетается с весьма 
небольшим суммарным обилием предетавителей «мезофауны». Гигрофильных 
форм мало. Спектр жизненных форм полный. Преобладают подетилочно-почвен- 
ный и почвенные морфоэкологические комплексы. Цикл состоит из одного 
одноименного сообщества. Возможность проникновения животных в элювий 
определяется степенью его разрушения. 

Руководящие формы сообщества: Epidamaeus (8%)%). Onychiurus armatus 
(25.8%). Eosentomon sp. (0.8%). Mesaphorura krausbaueri (11.6%). Enchytraeidae 
(13.4%). Eisenia nordenskiöldi (0.6%). Dendrobaena oetaedra (1.8%). Geophilidae 
(5.3%), личинки Itonididae (9.4%) (табл. 1—5, ҮП. В иных районах в этом 
цикле могут быть установлены и другие сообщества. 


6.3. Цикл животного населения развитых умеренно-влажных почв 
состоит из трех сообществ. Для него характерно сокращение обилия ногох- 
восток и панцирных клещей при увеличении его у непанцирных. Особенно 
важно быстрое нарастание обилия олигохет и макроартропод (табл. 1—4, VII—IX) 
В спектрах жизненных форм увеличивается роль подетилочно-почвенного 
комплекса (табл. 5). 


Сообщество беспозвоночных бурых лесных почв на склонах (табл. 
1—5, УП). Обилие микроартропод сокращается наиболее сильно, а макроартро- 
под и олигохет только начинает повышаться. Верхне и нижнепочвенный морфо- 
экологические комплексы играют еще заметную роль. Большое количество 
типичной для бурых почв глиниетой фракции обусловливает малую порозноеть 
почвы. Это препятствует проникновению многих животных вглубь почвы. 

Руководящие формы: Scheloribates sp. (9,4%). Phihiracarus sp. (5,3%), 2удоғі- 
batula sp. (8%), Brachystomella раттиіа (5,4%). Folsomia quadrioeulata (40 %,), Isotoma 
пари (16 %), Onychiurus sp. (30.7 %), Dalopius marginatus (4%). 


Сообщество беспозвоночных лугово-черноземных поч в верхней 
части ложбин стока (табл. 1—5, VIII). Обилие панцирных клещей и ногох- 


4) В скобках после названия руководящих форм указывается индекс доминирования 
обилия непанцирных, панцирных клещей, ногохвосток и мезрофауны. 
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восток сокращается до минимума, a непанцирных клещей начинает нарастать. 
Увеличивается и обилие мезофауны, особенно Enchytraeidae и личинок мух. 
Изменения спектров жизненных форм невелики. 

Руководящие формы: Uropodinae sp. (50,5). Cyriolaelaps (31.5). Сетаіогеіез (16.9), 
Scheloribates (10.6), Isotoma notabilis (27.2). Onychiurus sp. (23,8), Enchytraeidae 
(19,6). личинки Lyeoriidae (16.4) и Dalopius marginatus (3.2). 


Сообщество беспозвоночных лугово-черноземных почв нижней 
части ложбин стока (табл. 1—5, IX). Обилие панцирних клещей остается на 
низком уровне, а у двух других групи микроартропод повышается. Обилие и 
систематическое разнообразие макроартропод- достигает максимума по срав- 
нению со всеми, в том числе, п наскальными сообществами. Особенно характерно 
изобилие Lumbrieidae. В спектрах жизненных форм происходит заметное сокра- 
щение удельного обилия верхне- п нижнепочвенных комплексов. Все животное 
население приурочено к подетилке II верхним слоям почвы. 

Руководящие формы: Rhagidia (19.7). Veigaia (16.6). Oppia (45.2). Schoelella. 
ununguieulala (20.9). Ceratophysella sigilata (16.1). Folsomia quadrioeulata (29.3). 
Isoloma sphagneticola (22.7). Enchytraeidae (16.5). Allolobophora kazanensis (15.7). 
жуки Carabidae (в сумме — 3,9) п личинки Dalopius marginatus (7.5) Это сооб- 
щество являетея как бы вершиной развития животного населения во всем 
ряду примитивных п развитых почв. 


6.4. Цикл населения беспозвоночных в заболоченных почвах 
ОЛЬХОВОГО 


леса (табл. 1—5, X) включает единственное одноименное сообщество. Все 
группы беспозвоночных здесь сокращают свое обилие и систематическое разно- 
образие, хотя п появляются новые, переходные к водным, формы, например, 
Tipulidae. Спектры жизненных форм упрощаются. Господетвуют подетилочно- 
почвенный и даже подетилочный морфо-экологические комплексы. Особенно ярко 
это выражено у ногохвосток в прибрежных скоплениях ила (табл. 5, XI). Bee 
население сосредоточено в подстилке и в самом верхнем (1—2 см) слое почвы. 
Как п в ранних наскальных сообществах горизонтальное распределение живот- 
ных весьма неравномерно. Данное сообщество завершает ряд развития живот- 
ного населения примитивных и развитых почв. Здесь в связи с избыточным 
увлажнением пропеходит деструкция комплекса обитателей аэрируемых почв и, 
вероятно, начинается формирование своеобразного комплекса обитателей 
затопляемых почв и подводных грунтов. 

Руководящие формы: Oyrtolaelaps (34,5), Орта (54,1). Isotoma viridis (4.5). 
Hypogastrura sp. (3.5). Neanura ратта (2.8). Isotoma notabilis (46.7). 


т ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА СУКЦЕССИОННОГО РАЗВИТИЯ ЖИВОТ- 
НОГО НАСЕЛЕНИЯ ПОЧВ НА СКАЛАХ И НА РЫХЛЫХ ПРОДУКТАХ 
ВЫВЕТРИВАНИЯ 


Прееметвенность между сукцессионными сериями сообществ беспозвоноч- 
ных в почвах на плотных и рыхлых субстратах не вызывает сомнения. Особенно 
важно, что виды почвенного морфо-экологического комплекса, составляющего 
основу животного населения рыхло-элювиальных почв, представлены и в поч- 
вах последних стадий развития на скалах. Многие виды в этих соседствующих 
фациях вероятно принадлежат к одним популяциям (табл. 3). 

Вее рассмотренные сообщества обеих серий образуют единый сукцеесионно- 
генетический ряд. Для этого ряда в целом характерно постепенное, хотя и колеб- 
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лющееся, сокращение обилия ногохвоеток п панцирных клещей п увеличение 
разнообразия и обилия макроартропод и олигохет. На этом фоне развитие со- 
обществ совершается через ряд последовательных, частично повторяющихея 
циклов. 

Наиболее характерные черты наскальных сообществ — обилие ксеробионт- 
ных микроартропод и малое количество макроартропод — полно выражены на 
начальных стадиях этого общего ряда. Важнейшие же черты сообществ почв на 
рыхлых продуктах выветривания — обилие подетилочных влаголюбивых микро- 
артропод и большое количество макроартропод и олигохет — наиболее типичны 
именно для поздних стадий. Большинетво промежуточных сообществ имеет в 
этом отношении переходный характер. Определенное сходство спектров жиз- 
ненных форм начала и конца всего ряда (табл. 5) сообществ делает этот ряд 
спектров в определенном смыеле замкнутым. 

Исходя из всего сказанного, можно разделить все рассмотренные сообщества 
по признаку их структурных особенностей на три группы или формации. 

І. Форпация воздушных сухих детритных почв. Она относительно незави- 
сима от минерального субетрата. В минимуме — влажность. Эту формацию 
образуют в основном ксеро- и фотобионтные, приспособленные к относительно 
поверхностному образу жизни микроартроподы, особенно ногохвостки. В нее 
входят сообщества, приуроченные к пятнам ппонерной литофильной раститель- 
ности п отчасти к коврам гипновых мхов (1—11). 

П. Формация весьма влажных аккумулятивных гумуеных почв. Она также 
мало завиепт от минерального субетрата, а контролируется в основном свободной 
водой. В минимуме — воздух. Ее образуют, главным образом, наземные олиго- 
хеты п личинки высших насекомых, а также гигрофильные, но относительно 
поверхностно обитающие микроартроподы. В нее входят сообщества акку- 
мулятивных почв нижних частей ложбин стока (IX—X). 

ПІ. Формация минеральных умеренно влажных гумуено-детритных почв. Она 
тесно зависит от минерального субстрата. В мпнимуме- влажность и скважность 
почвы. Эта формация имеет промежуточный характер и слагается за ечет выход- 
цев из первых двух формаций. Ее своеобразной чертой является большое коли- 
чество животных, способных глубоко проникать в кору выветривания и постоянно 
обитать в глубоких горизонтах почвы. В нее входят все остальные сообщества. 

Не исключено, что подобная классификация в какой-то мере отражает в 
современности эволюционную историю формирования животного населения почв, 
что нами уже отмечалось (СТЕБАЕВ, 1957). Вполне очевидно, что на древних 
палеозойеких материках огромные пространства были покрыты бедной раети- 
тельностью и фрагментарным почвенным покровом. В нем должна была начать 
формироваться своеобразная поверхностная ксеробионтная фауна, адаптиро- 
ванная. в частности. к особенно напряженной в то время солнечной радиации 
(ср. БЕРГ, 1947: МАРКОВ, 1951: КРИШТОФОВИЧ, 1957; РУХИН, 1959). 
Вторым очагом почвенной животной жизни п даже ее первой колыбелью, веро- 
ятно, были небольшие по площади сырые участки по берегам водоемов (CP. 
ГИЛЯРОВ, 1949). Глубоко же профильные минеральные почвы должны были 
начать формироваться позже. с развитием более мощной мезофитной и ксерофитной 
растительности, обладающей глубокими корневыми системами. Формирование 
их епецифичного животного населения следует относить к концу палеозоя- 
началу мезозоя. 
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8 БИОГЕОЦЕНОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА НАСКАЛЬНЫХ 
МИКРОФАЦИЙ И ДРУГИХ СОПУТСТВУЮШИХ ИМ ЭЛЕМЕНТАРНЫХ 
ЛАНДШАФТОВ 


Пионерные микрофации литофильных лишайников и мхов на скалах обна- 
руживают BCe признаки элементарных биогеоценозов, как типологически одно- 
родных на определенной площади единетв горной породы, воды, почвы, микро- 
организмов, растений и животных. Вее эти элементы взаимосвязаны определен- 
ным типом обмена веществ и энергии (cp. СУКАЧЕВ, 1949, 1950). 

В этих микрофациях разрушение горной породы под действием физических 
факторов п растений идет еще слабо. Тонкий минеральный рухляк накапли- 
вается очень медленно. Постоянный недостаток влаги и кислая реакция среды 
препятствуют развитию микрофлоры и особенно бактерий (табл. 10). По нашим 
измерениям, рН почвы под лишайниками составляет 5,7, а под Hedwigia eiliala — 
5,8. Значительная часть микроорганизмов в подобных микрофациях является 
заносной и в природе не деятельна (FALGER, 1922—1923). Под лишайниками 
преобладают специфичные олигонитрофилы, активность которых носит очаговый 
и прерывистый характер (КРАСИЛЬНИКОВ, 1949a, б, в). 

Обилие мпкроартропод, напротив, весьма велико (табл. 1—4). Они выступают 
здесь как первичные преобразователи живых раетительных тканей п детрита. 
Пищей ногохвосткам могут служить и экскременты гамазовых клещей (Кіна, 
1951}. Количество пищи, потребляемой микроартроподами. огромно. Даже при 
значительно меньшей численности в обычных плесных почвах они перерабаты- 
gawr около 60°, годового опада (DupıcH, Ватосн. ГокзА. 1951). Благодаря 
низкому коэффициенту усвоения (SCHALLER, 1950: GERE, 1956). они поставляют 
колоссальное количество экскрементов, представляющих собой органо-минераль- 
ные агрегаты (SCHALLER. 1950: СТЕБАЕВ, 1957). Исходя из данных Дхнгера 
(DunGer,. 1956) можно полагать, что под ковриками Hedwigia eiliata и Parmelia 
eentriphuga одни только ногохвостки ежесуточно образуют Ha 1 дм? не менее 
30—40 мм? экекрементов. В то же время прирост массы лишайников и мхов 
очень мал. Очевидно, что весь он ежегодно превращается в зоогенные органо- 
минеральные агрегаты — экскременты. 

Экскременты многих беспозвоночных являются центрами стимуляции аммо- 
нифицирующих п крахмалоразрушающих бактерий (Ѕтӧски, 1928; Jacor. 1936; 
Коѕснмах. 1958; СТЕБАЕВ, 1958; КОЗЛОВСКАЯ, 1961). Неудивительно поэтому, 
что обилие этих бактерий в населенном беспозвоночными мелкоземе в полтора 
раза выше, чем это было отмечено Н. А. КРАСИЛЬНИКОВЫМ (1949a, б, в) 
для подетилающей горной породы и самих слоевищ лишайников. Однако, даже 
в этой зоне обилие названных групп бактерий гораздо ниже, чем во всех осталь- 
ных, обследованных нами разностях почв (табл. 10). Таким образом, подготов- 
ляемый членистоногими субстрат оказывается в следствие неблагоприятных 
условий в значительной мере неиспользованным бактериями, а циклы транс- 
формации органических веществ незавершенными. На последнее указывает и 
сравнительно большое обилие грибов (табл. 10). Все это заставляет расематри- 
вать микроартропод как особенно важный (по сравнению е другими) фактор 
почвообразования на его первых стадиях. Существенно, что под лишайниками 
в отличие от начальных стадий разложения компостов ведущую рель играют 
не клещи, а ногохвостки (табл. 1—4) (ср. SACHSSE, 1960). Итак, развивая извест- 
ное положение Б. Б. ПОЛЫНОВА (1956a, б) о ведущей роли биологического 
фактора, можно утверждать, что последний с самого раннего этапа выступает в 
виде комплекса растений и животных. 
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Табл. 10. Количестно микроорганизмов и наекальных и развитых почвах (0 дем.) п тысячах па 1 гр. воздушино-сухого веса почвы. 
Tabelle 10. Anzahl von Mikroorganismen in Kelsenböden und in entwickelten Böden (0 5 em) in Tausenden pro I g lufttrockenen Bodengewichts. 


Развитые почвы па склоне северной 


Entwickelte Böden am nördlichen und 


ҮІ ҮП ҮШ IX X 


50 27 14 17 150 


740 1220 1270 2610 7400 


чо 970 980 2100 5700 


итательнше ереды, Разне Микроорганизмы Паскальцые nouma Felsenbäden 
деши Скалы южной Скалы северной окепозиции (VI) и б-а, экепозицин 
КАТИ Ver- Mikroorganisınen экепозиции 
Чйниции sidl. Felsen nördliche Felsen nordwestlichen Hang 
| IIb Mib Mie IV у 
Среда Чапека Грибы 
Czapek 1/1000 Pilze 210 260 210 170 
Mseo-nenronnni arap Бактерии 
Pleisch-Pepton-Agar 1/1000 Bakterien 10 272 1110 990 1290 2400 
Крахмало-аммиачный 1/1000 Актиномицегы 
агар Aktinomyzeten 200 170 600 1440 
Stärke-Ammon-Agar 7100 Бактерии 
| | Bakterien 5 ий WO Ию 1490 2550 


1410 2620 1420 6650 1893 


Условные обозначения: | накинные AR CP данных; остальные обозначения те aee, что и в табл, 1. 


Bezeichnungen: I Krustenflechten; ( 1 keine Angaben; das übrige ebenso wie in der Tabelle 1. 


Большая продукция экскрементов в сочетании с относительно низкой микро- 
биологической активностью обусловливает их накопление. Bee продукты дея- 
тельности этого элементарного бпогеоценоза имеют исключительно местное 
происхождение. Принос веществ извне — отсутствует. Вынос, наоборот, играет 
большую роль. Так, происходит постоянное удаление растворимых органических 
и минеральных соединений (ЯРИЛОВА, 1947; ЗАХАРОВ и СЕРЕБРЯКОВ, 
1949), а также экскрементов с дождевым стоком. В сухую погоду, под действием 
ветра, сжимания слоевищ и других случайных причин целостность MOXOBO- 
лишайникового покрова часто нарушается. При этом постоянно приходится 
наблюдать ссыпание экскрементов и других нескрепленных частиц по откосу 
скал. Иногда образуются даже миниатюрные сухие потоки. Местное проиехож- 
дение веществ, подвергающихся преобразованию, отсутствие приноса п интен- 
сивный вынос позволяют, следуя терминологии Б. Б. ПОЛЫНОВА (19566), 
определить микрофации литофильных лишайников и мхов как элювиальные, 
или точнее. как экстраэлювиальные. 


В относительно развитых наскальных почвах (IV—V стадия) в связи с посе- 
лением сосудистых растений появляются насекомые — фитофаги (Elateridae 
и др.). Корневые системы особенно благоприятны и для некоторых ногохвосток 
(MÜLLER. 1959). Фитофагам сопутствуют многочисленные детритофаги из числа 
высших насекомых (Diptera и др.), Enchytraeidae, микроартроподы и Lumbricidae. 
Часть последних, возможно, является потребителями гумуса. Этот комплекс 
дополняется целым рядом некоторых ногохвосток, являющихся вторичными 
преобразователями экскрементов высших насекомых. Таков, например, обильный, 
особенно здесь Folsomia quadrioculata [DUNGER, 1956]. 


Совместная деятельность первичных п вторичных денитритофикаторов в сово- 
купности € повышенной влажностью способствует бурному развитию аммони- 
фицирующих бактерий (табл. 10). Снижение обилия грибов п уменьшение 
кислотности почвы (рН = 6,7) свидетельствует о более полном разложении 
органических веществ. Наличие среди ногохвосток ряда форм, специализиро- 
ванных на питании грибами (Onychiuridae: SCHALLER, 1950; Стзтх, 1952). также 
говорит об установлении тесной взаимосвязи между фауной и микрофлорой. 
Все это характеризует живую часть данных почв как биогеоценологически 
вполне зрелую. 

Описываемые микрофации располагаются на үстүпах скал ниже участков, 
занятых литофильными лишайниками и мхами (puc. 10). На генетическую связь 
тех и других микрофаций на основании химического анализа указывает Б. Б. 
ПОЛЫНОВ (1956a). Можно полагать, что микрофации гипновых мхов с COCY- 
дистыми растениями (ТУв, У) являютея центрами местной аккумуляции и окон- 
чательной переработки веществ, образуемых в ппонерных экстраэлювиальных 
микрофациях. Приносимые оттуда экскременты легко вовлекаются в переработ- 
ку местным зрелым биологическим комплексом, так как известно, что будучи 
обогащены доступными формами азота, они весьма благоприятны для деятель- 
ноети бактерий (ер. DupıcH. BALOGH, Loksa, 1953; THIENEMANN, 1956). Эти микро- 
фации можно называть аккумулятивно-алювиальными, поскольку в целом CO 
скал осуществляется интенсивный вынос. Таким образом, комплекс наскальных 
микроландшафтов представляет собою как бы прообраз и зачаток больших CTO- 
ковых рядов ландшафтов. От подножья скал начинается обычный стоково- 
геохимический ряд элементарных ландшафтов. Он состоит из элювиальных 
фаций подножья скал, трансэлювиальных фаций склона и аккумулятивных 
фаций ложбин (ПОЛЫНОВ, 1956; СТЕБАЕВ, 1956; ГЛОЗОВСКАЯ, 1961). 
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Экстраэлювиальные микрофации скал (I—III) и элювиально-трансәэлювиаль- 
ные фации на рыхлых продуктах выветривания (VI—VII) являются аналогами. 
Почвы этих групп фаций относительно кислы (рН = 5,8 и 6,1). Их объединяет 
относительная однородность спектров жизненных форм почвообитающи хжи- 
вотных и общая бедность как животного, так и микробного населения (табл. 1—5, 
10). Другую пару аналогов составляют элювиально-аккумулятивные скальные 
микрофации (У) и аккумулятивные фации ложбин стока (IX) со елабокислымии 


D 152 


Mikroorganismen n Tausend 
8 


ГГА 


свет auf lockeren 
Vermillerungsorodukten 


80027 auf Felsen 


Рис. 11. Изменение обилия мпкроартропод, »мезофауны« и микроорганизмов в ряду нас- 
кальных и развитых почв. 


Abb. 11. Die Veränderung der Populationsdichte der Mikroarthropoden- nnd der Mesofauna 
sowie der Mikroflora in einer Reihe von Felsenböden und von entwickelten Böden. 


Условные обозначения. Zeichenerklärung: 


Количество экземпляров микроаргропод на 1 дм2. 
Anzahl von Mikroarthropoden pro 1 dm?. 


Количество экземпляров »мезофауны« на 1 м. 
Anzahl der Individuen der Mesofauna pro 1 mè. 


Количество микроорганизмов в тысячах на 1 гр. воздушносухой почвы. 
Anzahl der Mikroorganismen (in Tausenden) pro 1 = lufttrockenen Bodens. 


ИН 


Остальные обозначения см. табл 10. 
Die übrigen Bezeichnungen sind in Tabelle 10 wiedergegeben. 
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нейтральными почвами (pH = 6,7 u 7,1). В отличие от предыдущей пары их 
характеризует богатство животного и микробного населения. Обе аккумулятив- 
ные фации, вероятно, являются центрами окончательной переработки органи- 
ческих веществ, транспортпруемых из элювиальных фаций и микрофаций. 

Аналогия двух стоковых серий элементарных ландшафтов на плотных и 
рыхлых горных породах в целом подтверждается двувершинным характером 
коррелирующих кривых изменений обилия животного и микробного населения 
(рие. 11). Таким образом, стоковые ряды элементарных ландшафтов четко 
характеризуются не только € геохимической, но и е почвенно-биологической 
точки зрения. Здесь проявляется обшее правило, установленное М. С. ГИ- 
ЛЯРОВЫМ (1953) в широтно-зональном плане. 

Так как охарактеризованные выше с почвенно-зоологической точки зрения 
фации и микрофации представляют лишь стадии единого сукцессионного про- 
цесса, то естественно, что границы между ними непостоянны. Особенно это за- 
метно в наскальной серии сообществ животных. Здесь помимо медленного транс- 
грессивного смещения вверх по склону, происходят зависящие от метеорологи- 
ческих особенностей года осциляции этих границ. Наблюдаются сезонные при- 
ливы и отливы, а также связанные с погодными условиями как бы отдельные 
всплески продвижения животных на скалы. Так, например, ногохвостки из рода 
Onychiurus. Isotoma notabilis. Geophilidae и некоторые другие формы, харак- 
терные для более поздних стадий, были обнаружены нами подо мхом Hedwigia 
ciliata только в дождливый 1959 год. Lithobiidae в заметных количествах 
встречаются в той же микрофацин лишь во влажный позднелетний период. 
Наконец, во время коротких летних дождей удается наблюдать движение червей 
от трещин в скалах на их приподнятые участки. На временное присутствие червей 
под тонкими коврами гипновых мхов хказывает и нахождение их яйцевых коко- 
нов там, где половозрелые формы летом не встречаются (табл. 4). Здесь обнару- 
живаются и следы их деятельности в виде особых трубчатых каналов, запол- 
ненных копролитами. Копролиты вероятно состоят из веществ, поднятых червями 
из трешин. На подобную транспортирующую роль червей указывал еще ДАР- 
ВИН (1936). В лесах она описана А. И. ЗРАЖЕВСКИМ (1956). В этом нельзя 
не видеть проявления своеобразного эбиологического стока« в том широком 
емысле понятия »еток«, который придавал ему С. Д. МУРАВЕЙСКИЙ (1946). 
Этот ›еток‹ является хотя и слабой, но единственной силой, противостоящей 
гравитационному стоку п направленной навстречу ему. 

Так, в общих чертах, подобно прибою, животные в сообществе € растениями 
и микроорганизмами непрерывно стирают бедные ныне жизнью пятна выходов 
коренных массивно-кристаллических пород. 


9 РЕЗЮМЕ 


Роль возраста почв. как фактора. определяющего характер их животного населения, в 
том числе и в примитивных почвах на скалах, изучена еще недостаточно. На гранитах 
Ильменского заповедника устанавливается четкий ряд сменяющих друг друга растительных 
ассоциаций (рис. 4—10). Мощность почвы под ними непрерывно нарастает и условия сущест- 
вования беспозвоночных из экстремных делаются все более стабильными. 

Состав животного населения наскальных почв относительно независим от самих расти- 
тельных ассоциаций и свойств горной породы, а определяется почти исключительно возрастом 
почвы и микроклиматом (табл. 7). От стадии к стадии систематическое разнообразие почво- 
обитающих беспозвоночных непрерывно нарастает. Обилие их меняется волнообразно 
(табл. 1—4). На стадиях литофильных лишайников и мхов быстро нарастает обилие микро- 
артропод. На последующих стадиях гипновых мхов и сосудистых растений обилие микро- 
артропод падает, но возрастает численность макроартропод и олигохет (табл. 1—4). Вначале 
складывается эпиэдафон, затем гемиэдафон и, наконец, эуэдафон (табл. 5). У численно rot- 
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подствующих HA следующих друг за другом стадиях форм постепенно уменьшается пигмен- 
тация, редуцируются глаза п увеличивается гигрофильность. Существенным экологическим 
фактором в этом отношении является свет (табл. 9). 

После разрушения скал развитие животного населения начинается как бы заново, но 
первым закладывается эуэдафический комплекс. По мере перехода к аккумулятивным поч- 
вам на первое место постепенно вновь выходят гемиэдафические формы (табл. 5). В конце 
серии развитых почв вновь резко возрастает обилие макроартропод и олигохет. Весь ряд 
животного населения почв от мелкоземистых пленок под лишайниками на скалах до боло- 
тистых почв на берегу озера (рис. 10) образуется единый цикличный ряд генетически связан- 
ных сообществ. 

Аналогичный ряд образует и микробное население почв (табл. 10, рис. 11). Оба пика 
обилия микроорганизмов связаны с аккумулятивными микроландшафтами — на скалах и на 
рыхлых продуктах выветривания. Начальные стадии почвообразования отличаются интен- 
сивной почвообразовательной деятельностью исключительно обильных микроартропод 
при малом участии аммонифицирующих бактерий. 


9 Zusammenfassung 


Die Veränderung der Tierbevölkerung der Böden im Laufe der Bodenentwicklung 
auf Felsen und auf Verwitterungsprodukten in Wald-Wiesenlandschaften des Süd- 
Jrals. 


Die Rolle des Bodenalters als Faktor, der den Charakter der Bodentierwelt (auch in primitiven 
Böden auf Felsen) bestimmt, ist bis jetzt noch nicht genügend studiert worden. 

Auf Graniten des Ilmen-Naturschutzgebietes wurde eine klar ausgeprägte Reihe von einander 
abwechselnden Pflanzenassoziationen festgestellt (Abb. 4 bis 10). Die Bodenschicht unter diesen 
Assoziationen nimmt ständig zu und die Umweltbedingungen für die Wirbellosen verwandeln 
sich immer mehr aus extremen zu stabilen. 

Der Artenbestand der Tiere in Felsenböden ist von den Pflanzenassoziationen und von den 
Eigenschaften des Gesteins relativ unabhängige und wird fast vollkommen durch das Alter des 
Bodens und das Mikroklima bestimmt (Tabelle 7). Von Stadium zu Stadium erhöht sich die 
Mannigfaltigkeit des Bestandes der bodenbewohnenden Wirbellosen. Ihre Populationsdichte 
ändert sich wellenartig (Tabelle 1 bis +). In den Stadien der lithophilen Flechten und Moose 
nimmt die Populationsdichte der Mikroarthropoden sehr schnell zu. In den nachfolgenden Stadien 
nimmt die Populationsdichte der Mlikroarthropoden ab: dagegen steigt die Populationsdichte 
der Makroarthropoden und Öligochaeten (Tabelle 1 bis +). Am Anfang entwickelt sich Epieda- 
phon, dann das Hemiedaphon und zuletzt Euedaphon (Tabelle 5). Bei den einander abwechseln- 
den dominierenden Tieren wird die Pigmentation immer schwächer, reduzieren sich die Augen, 
steigt die Hygrophilität. Eine wesentliche ökologische Rolle in dieser Hinsicht spielt das Licht 
(Tabelle 9). 

Nach der Zerstörung der Felsen fängt die Entwicklung der Tierpopulation anscheinend von 
neuem an: als erste aber bilder sich die eudaphische Gemeinschaft. Gemäß dem Übergang zu 
den akkumulativen Böden beginnen die hemiedaphischen Formen allmählich wieder zu domi- 
nieren. Am Ende der Serie von zut entwickelten Böden erhöht sich jäh die Populationsdichte 
von Makroarthropoden und Oligochaeten. Die ganze Reihe von Bodentiergemeinschaften (von 
feinkörnigen Bodenfilmen unter Felsenflechten bis zu Moorböden am Зеешег) bildet sich eine 
einheitliche zyklische Reihe von miteinander verbundenen Gemeinschaften. 

Eine analoge Reihe wird auch von der Mikrobenbevölkerung im Boden gebildet (Tabelle 10, 
Abb. 11). Beide Spitzen der höchsten Populationsdichte der Mikroorganismen sind mit den 
akkumulativen Mikrolandschaften sowohl auf Felsen als auch auf lockeren Verwitterungsprodukten 
verbunden. Die Anfangsstadien der Bodenentwicklung zeichnen sich durch intensive boden- 
bildende Tätigkeit der außerordentlich zahlreichen Mikroarthropoden und durch unbedeutende 
Teilnahme der ammonifizierenden Bakterien aus. 
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Табл. 9. Руководящие формы сообществ беспозвоночных в наскальных почвах, 
Tabelle 9. Leitformen von Wirbellosengemeinschaften in Felsenböden. 


STEBAEV, zu 5. 308/309. 


І п ш [У ү 
Biella 100. 30. 29.2. 
Acari без Eupodes 39.9. 
[ohne] Я 
Öribatei Cyrtoluelaps 21.2, 18,0, 
Zercon 348. 
ewe Curahodes 84.0. 3,9, 
гетен 30,7, 
Бө liymnodamarus 11.0. 18.3. 
Schrlorihates 19.9, 
Oppin 21.4. 28,0. 
Phthiraourus 9.8. 
Willomsıa huski 4.2. 4.3. 
Хенүйа maritima 95. 58.0, 32. 
Folsomides ungularis 80.8. 
Enlomohrya 
multifasciata 8.5. LI. 
Smulhurnnus aureus 13.0. 18,11, 
боевые Tu gehae sibiriens 40.0. 


Folsomia gundriocninia 83.7. ЗО. 


Isotoma sphannetienlu 19. 


1хоіота notabilis 14.4. 


Onychiurus armatus 10,2. 


Eosentomon sp 8.2 


ltonididae 81,8, 254). 
Lithobiidae 19.4. 
Vligochnera. 
Myriopoda, 
Inseera 


pterygota 


Mesaphorura 

krausbuueri 11,7, 
БЕГ 
as 
Tendipedidae 34.6. Э; 


Lumbricidae ну.) 10.2. 9.5. 


Allolobophora kazanensis 1.3. 
Enchvrraeidae 17.1. 


Geophilidae 5,3. 


Selatosomus aeneus 5,0). 


Harpalus quadri punctat. 3,9. 


Условные обозначения — см. Табл. 1 и Рас, L Цифры озкачают индексы доминирования по обилию. Примечание: схематически изображены 


наиболее типичные по их морфологии формы. 
Bezeichnungen: Siehe Tabelle | und Abb. 1. Die Ziffern bedeuten Indizes der Dominanz, 


